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- INTRODUCCION GENERAL ­

Los estudios de citogenética de insectos fueron inicia­

dos en la zona del Río de La Plata por el Prof. Francisco A.

Sáez (1898-1976), eminente investigador nacido en Uruguay. Sus

primeros trabajos en el tema datan de fines de la década del

20 (Sáez 1928-1929, 19303,b, c). A través de sus estudios pu-­

dieron ser demostrados los mecanismos de evolución cromosómica

en el género Dichroplus (Saez y Pérez Mosquera 1971) los cua-­

les constituyen un verdadero ejemplo de especiacíón cromosómi­

ca y pusieron de manifiesto la importancia de los estudios ci­

togenéticos para la interpretación de la evolución. La línea ­

de trabajo de Sáez fue continuada por Mesa, inicialmente en

Uruguay y luego en Brasil, quién comenzó sus investigaciones ­

en la década del 50 (Mesa 1956). En la Argentina, sin embargo,

hasta epocas recientes los estudios de citogenética de insec-­

tos no tuvieron gran desarrollo. Estudios cromosómicos en co-­

leópteros fueron publicados a fines de los años 70 (Vidal gt

al. 1977 a, b, c, Vidal y Giacomozzi 1979, Bidau 1981, Vílardi

1981 a) pero la muy abundante fauna de insectos neotropicales
de nuestro )aís está aún )oco estudiada citoienéticamente.b

Los estudios cromosómicos son de fundamental importan-­

cia para la comprensión de mecanismos evolutivos (para una re­

visión ver White 1973 a). Se ha demostrado por ejemplo que en

algunos casos existe una estrecha relación entre la variabili­
dad cromosómica y la distribución geográfica (John y Lewis mom

Las alteraciones en el comportamiento meiótico pueden ­

ser en algunos casos las causantes y en otros un subproducto ­



de la divergencia entre poblaciones y especies, por lo cual es

conveniente analizar diferentes factores que modifican el desa
rrollo de la meiosis:

- Alteraciones estructurales
- Alteraciones numéricas

- Alteraciones de los mecanismos de control de la recombinación

Cada uno de estos mecanismos puede tener distintos mo-­

dos de acción, pero tanto las alteraciones estructurales como

las numéricas pueden afectar de manera directa a la recombina­

ción genética.

Las primeras investigaciones sobre el problema de la va

riabilidad cromosómicaen relación con la distribución geográ­

fica fueron realizados en Drosophila por Dobzhanskyy Sturte-­

vant (1938) estudiando alteraciones en las secuencias de ban-­

das de los cromosomaspoliténicos..

Exofenotipicamente las inversiones encontradas en Drosophjla ­

no presentaban ninguna manifestación 10 cual condujo inicial-­

mente a 1a errónea suposición de que tales reestructuraciones

serían adaptativamente neutras (Dobzhansky 1941) basada en que
la selección debería actuar esencialmente sobre los -efectos ­

exofenotípicos de la mutación cromosómica (Lewis y John 1903).

Esos efectos sin embargo serían manifiestos en muy pocos casos

tales comoefectos de posición, que, al menos en vegetales, no

suelen ser muynotorios (Stebbins 1950).

En D. pseudoobscuïa (Dobzhansky y Epling 1944) y QLnïL;

llistoni (Cunhagg ¿l.1950), sin embargo, se pudieron Indivi­
dualizar razas geográficas que se diferenciaban en la exten-­



sión dc los polimorfismos para inversiones. Esto implicaría que,

a pesar de la falta de manifestación externa, estos polimorfis
mos deberían jugar un papel adaptativo.

Conposterioridad se comprobóque los hcterocigotas estructura

los tenian ventaja selectiva (Wright y Dobzhansky 1946Jbbdmns­

ky y Pavlovsky 1953) y que esto se debia a un fenómeno de coa­

daptación de genes en los cromosomas implicados en el reorde­

namiento (Dobzhansky y Pavlovsky 1958).

Las inversiones, así comootras alteraciones estruc­

turales (translocaciones) tienen un efecto inmediato reducien­

do la recombinación en los heterocigotas comoconsecuencia de

(a) una disminución de las zonas apareables y (b) la produc—­

ción de gametas desbalanceadas a partir de aquellas células en

las que hubiera ocurrido sobrecruzamicnto dentro de los seg-­
mentos cromosómicos reordenados.

Otro ejemplo clásico de sistema de heterocigosis estrug
tural balanceada está constituido por oenothera lamarckiana ­

(ver revisión ent Cleland 1950, 1972, Stebbins 1950, Grant 1964)
En este caso se encontró un sistema de translocaciones multi-­

ples mantenido mediante un mecanismo que implica localización

de quiasmas y un sistema de letales balanceados como medio de

impedir la recombinación genética en la descendencia. Final-­

mente, en Periplaneta americana existe un sistema de hibri-­
dez permanente para translocaciones similar al de Ogngthera,­
mantenido quizás por selección dependiente de la frecuencia o

heterosis (Lewis y Jhon 1957, John y Lewis 1958, 1966, John y

Qllraishi l964).



Las mutaciones cromosómjcasestructurales han sido uti­

lizadas repetidas veces en el curso de la evolución de distin­
tos grupos (ver White 1973 a, Hewitt 1979), pudiendo encontrar

se que en poblaciones de organismos de reproducción sexual los

rearreglos puedenestar presentes:

a) Fijados en condición homocigota (politipia).

b) Preservados y perpetuados en estado de hibridez permanente

(como en 922912913).

C) Constituyendo un sistema balanceado con homoy heterocigo-­

tas estructurales (polímorfismos cromosómicos comoen el cg

so de llusszvbila) .

En todos estos casos el papel de las mutaciones cromosg
micas está altamente correlacionado con la recombinación. En

particularpnloscmus (b) y (c) su función sería mantener la

integridad de la unidad reproductiva y favorecer los genotipos

que ella produce.

No es de esperar que los cambios estructurales puedan ­

ser mantenidos por deriva genetica puesto que su efecto inme­

diato suele ser la disminución de la fertilidad en los hetero
cigotas, la cual es uno de los componentes más importantes de

la eficacia biológica. La supervivencia de un determinado re­

ordenamiento dependerá grandemente de su efecto sobre la meig

sis del portador heterocigota. Así, Lewis y John (1963) hablan
de fusión preadaptada para referirse a aquéllas que se produ
cmlentre cromosomas largos y de longitud similar, pués esta —

condición favorecería 1a correcta coorientación del trivalen­

te resultante en M1. De igual modo Snow y Dunford (1901) 11a­



man la atención sobre el hecho que las únicas translocacio-­

nes que se han mantenido en 1a naturaleza son aquéllas en las

que los segmentos intersticiales son cortos, de modoque, en

general no se forman quiasmas en ellos, lo cual facilita la

correcta orientación en 1a placa del multivalente producido.

Estas observaciones y otras similares sólo permiten prg

decir que rearreglos serian mejor tolerados, pero se mantiene

la incógnita de 1a razón del mantenimiento de los mismos. En
.

vista de que una mutación cromosómica no puede en general con

siderarse selectivamente neutra, su efecto de disminución de

la fertilidad de los heterocigotas tendria que estar contraba
lanccada por algún tipo de selección que condujera a un incrg

mento de la frecuencia del reordenamiento. Dado que es general

mente aceptado que la selección actúa a nivel del exofenotipo,

1a mayoria de los investigadores ha buscado individualizar ta­

les efectos, aunque sólo muypocos lo consiguieron. Por otra

parte, la importancia de rearreglos tales comoinversiones de

pende en gran medida de las restricciones y extensiones que

éstas imponen a la recombinación (Epling _t g¿.1953, 1955J95Ü

Además, se sabe que las inversiones pueden tener efectos inter

cromosómicos(Schultz y Redfield 1951, Suzuki 1963, Vaio gt gl.

1979). Esto demuestra que las mutaciones cromosómicas pueden

producir alteraciones nucleotípicas que van más allá de las

debidas sólo a los problemas estructurales en el aparcamien­

to. Esta influencia sobre el endofenotipo podria ser la base

del mantenimiento de los rearreglos (John y Lewis 1960).

Cunha y Dobzhansky (1954) postularon que la disminu-­

ción de la heterucigosis estructural para inversiones en po­



blaciones marginales en grosophila se deberia a que los rearrg

glos cromosómicos tendrian función ecotípica. En contraposi-—

ción a esto Carson (1958) propone que la variación en el grado

de polimorfismo se deberia a selección para aumento o disminu­
ción de 1a recombinación.

El endofenotipo, por definición, no afecta la eficiencia

competitiva del individuo, pero si puede afectar el número de
descendientes y su naturaleza. Esto implicaría que sobre el en

dofenotipe debería actuar una forma de selección retrospecti­

va (John y Lewis 196ó). Por otra parte, se ha comprobado que

algunos reordenamientos pueden mantenerse en las poblaciones ­
merced a mecanismos de acumulación tales como conducción meió­

tica o no disyunción mitótica (Sandler y Novitski 1957, Nur ­

1963, Matthews y Jones 1982).

En síntesis, se podria destacar que:

1) En general los efectos exofenotípicos de Jas reestructura­

ciones serían, si los hay, muy leves.

2) El mecanismo de acción de los reordenamientos en relación

con la eficacia biológica no puede aislarse de su efecto 59
bre la recombinación.

3) Algunos reordenamientos tienen mecanismos de acumulación ­

que interactúan con 1a selección determinando su manteni-­
miento.

De las características endofenotípicas modificadas por

los reordenamientos 1a más notable es 1a alteración producida

en las condiciones de los quiasmas. La frecuencia y distribu­

ción de los quiasmas están sometidas a un doble contro], geng



tico y ambiental (Shaw 1971b, Henderson 1963a, Rees 1961, Jones

y Rees 1967), y seguramente deben estar correlacionadas de a;

guna manera con la estrategia adaptativa de la especie. Los me­

canismos genéticos de regulación de la recombinación pueden ser

muy variados, conocióndosc algunos que involucran genes monde-­

lianos simples (Beadle 1930, Jones 1967), sistemas de interac­

ción génica (Wagenaar 1960) y poligénicos (Gale y Rees 1970, ­

Shaw 197la). Un sistema de control de naturaleza posiblemente

doble, genética y ambiental, sería la influencia del sexo,pues
ta de manifiesto en las diferentes distribución y frecuencias

de quiasmas observadas en machos thembras de gtethophxmg (Pg

rry y Jones 1974), Mxïmeleotettix (Hewitt 1976) y Paraplgnïgí

y Chrxsoghïaon (Fletcher y Hewitt 1980)..

Con todo, se dispone de poca información acerca de las

variaciones en las condiciones de los quiasmas en poblaciones
naturales.

Esta información es sumamente importante como primera aproxima

ción para tratar de interpretar los factores que regulan la
recombinación y su influencia en la aptitud y evolución de"­

las poblaciones. En relación con esto se destacan nuevamente

las mutaciones cromosómicas. Se ha observado que en los hete­

rocigotas estructurales la formación de quiasmas disminuye o

se elimina en algunas regiones (Parker gl 21.1982). Sturtcvant
(1919) descubrió un supresor del sobrecruzamiento el cual pos

teriormente demostró ser una inversión paracéntrica. Esta en

heterocigosís aumenta la frecuencia de sobrecruzamiento en

otros miembros del complemento (Schultz y Redfield 195], Lu-­

cchesi 197o). También fueron demostrados efectos intercromo­



sómicos para translocaciones (Hinton 1965) y cromosomas compues

tos (Novitski 1954, Procunier y Suzuki 1967) en D. melanggaster.

En ortópteros se vió que las inversiones pueden dísmi—­

nuir 1a frecuencia de sobrecruzamiento en 1a región afectada,­

pero simultánemante aumentar tal frecuencia en los segmentos ­

distales al reordenamiento (White y Morley 1955). En gikplacris

pgrxigení (Hewitt 1967) y en Euchorthippus Dulvinatus ggllicus

(Arana gt g¿.1980) se observó que la frecuencia de quiasmas era

mayor en los heterocigotas para translocaciones que en los homo

cigotas respectivos. Entre los vegetales se observó en HXnghgg

313 (Parker gt al. 1982) que las frecuencias de quiasmas aumcn

tan en los heterocigotas con respecto a las de los homocarioti

pos para fusiones y translocaciones.

De todas las reestructuraciones, las que demostrarían ­

más claras influencias sobre las condiciones de los quiasmas ­

son las que involucran la adición de heterocromatina supernumg

raria a1 complemento normal (segmentos y cromosomas supernumg

rarios) (Henderson 1961, Suzuki 1963, Wolf 1963, Walen 1964, 4

John y Hewitt 1965, 1966a, Camerony Rees 1967, Jones y Rees ­

1967,Ayonoadu y Rees 1968, Hewitt y John 1967, 1968; 1970, ­

Westerman 1969, ZeCevié y Paunovié 1969, Abdel-Hameed gt al.

1970, Barlow y Vosa 1970, Shaw 19713, Stephens y Hregman 1972,

Zarchi EL al. 1972, John 1973, Schroeter y Hewitt 1974, Cama­

cho gg gl. 1980, Henriquesfiil gt 3;. 1982, Santos y Giraldes

1982).

El materia] heterocromático se consideró durante mucho

(tiempo comogenéticamente inerte, a partir del trabajo de ­



Heitz (1933) en el que se observó que e] cromosoma Y dc Droso

phila_ era beterocromático e inerte. Esta hipótesis es apoyada
por el hecho que los individuos portadores de heterocromatina ­

supernumeraria en general no pueden diferenciarse fenotípicamen

te de los normales. Sin embargo se comprobó en Scilla autgmng;­

lis que la expresión de algunas enzimas detectadas por elec-­
troforesis estaba influenciada por la presencia de un cromoso­

ma B (Ruíz Rejón gt al. 1980, Oliver_gt al. 1982). En algunos

casos se demostró que los B podían disminuir 1a fertilidad (Jo

nes y Rees 1967, Parker gt l. 1978) o aumentar la tasa de mor

talídad de los portadores (Lespinasse 1973). Estas observacio­

nes, sumadas a la influencia demostrada de la heterocromatina

sobre los quiasmas, harían insostenible la suposición de que

la heterocromatina sería un material inerte. Los ajustes en ­

las frecuencias de quiasmas constituyen uno de los medios más

directos de regular la recombínación en especies de reproduc­

ción sexual (Grant 1958) y por lo tanto se podría Suponer que

tales ajustes serian adaptativos.

En el intento de estudiar la importancia de los mecanis
mos de regulación de la recombinación y la posible influencia

de la mutaciones cromosómícas sobre aquéllos, dos tipos de —

enfoques serían de interés:

1.- Análisis de la variabilidad intrapoblacional presente en
poblaciones naturales con respecto a la frecuencia de ­

quiasmas.

2.- Comparaciónesinterpoblacionales o interespecífícas, esti
mandosi 1a divergencia entre los grupos se correlaciona



con cambios en los patrones de distribución y/o frecuencia

de quiasmas.

Este tipo de estudio es especialmente factible de reali­

zar en insectos y de ellos proviene el mayor cúmulo de informa­

ción al rCSpecto. El pequeño tamaño de los individuos y los tg

mañospoblacionales generalmente grandes facilitan las tareas ­

de recolección y, en algunos grupos (especialmente los ortóptg

ros de la familia Aggididggl los cromosomas son de tamaño con­

siderable, se pueden obtener excelentes preparaciones y son muy

indicados para estudios de citogenética de poblaciones.

Las figuras diplotónicas que pueden obtenerse en espe-­

Cies de ortópteros, permiten individualizar de manera inequívg

ca los quiasmas, pudiendo estimarse su número y ubicación.Den

tro del orden Orthoptera se conocen eSpecies con localización

de quiasmas tales como Stethophyma grossum (Shaw 1971a),2a¿g:*

pleurus alliaceus>ncrxsochraon dispar (Fletcher y Hewitt 1980),
aunque en la mayoría de las especies 1a distribución Suele ser

irrestricta. Los mecanismosque determinan la posición de los

quiasmas están de alguna forma regulados por el sexo porque en

general se vió que la localización de quiasmas podía ser es-­

tricta en los machos, mientras que en las hembras ésta era mu­

cho menos marcada o inexistente (Perry y Jones 1974, Fletcher

y Hewitt 1980).

Otro aSpecto que puede ser analizado usando CSpCCÍCSde

langostas es el problema de 1a terminalización. Fox (1973) cs­

tudiando Schistocerca glggnria llega a la conclusión de que

no habría movimiento de quiasmas durante diploteno en esta



especie. Sus evidencias fueron de tipo estadístico, basadas en

la comparación de las frecuencias de quiasmas en distintas e-­

tapas del diploteno. Estos resultados se oponen a la hipótesis

de que el movimiento de quiasmas sería un fenómeno de ocurren­

cia universal (Darlington 1958). Otros estudios basados en tóg

nicas de coloración o marcación radioactiva diferencial para ­

las dos cromátides (fluorescencia + Giemsa o marcación con tri

tio) permitieron demostrar también la ausencia de un proceso ­

de terminalización durante diploteno en Stethophxma grossum(J9

nes 1971), gchistqggrga_gregaria (Jones 1977), Locusta migra;

toria (Tease 1978, Tease y Jones 1978) y en Gonhea australa;­

íiae_ (Peacock 1970). A las evidencias obtenidas en estos or­

tópteros se sumarían las provenientes de estudios en ratón (P9

lani gt al. 1979, Kanda y Kato 1980, Imai y Moriwaki 1982) y

centeno (Jones 1978), demostrando que aunque la terminaliza-­

ción pueda realmente ocurrir, como se demostró en muchos estu­

dios (ver: Rhoades 1961, John y Lewis 1965, White 1973 a,Sybql

ga 1975, Maguire 1981), no sería un fenómeno general.

De todo lo antedicho puede apreciarse el interés que ­

despiertan los ortópteros comomaterial experimental-para el
estudio d‘:

1) Variaciones en las frecuencias y distribución de quiasmas

dentro y entre poblaciones naturales.

2
V Posibles correlaciones entre alteraciones cromosómicasy ­

dichas variaciones.

3 u Díferenciación cromosómicaentre grupos afines.

Tratando de investigar estos problemas se analizó la



morfología y comportamiento cromosómico en cuatro especies de

tres géneros de acrídidos. Dentro dc la subfamilia figmphocqri­

nae se estudiaron las especies Staurorhectus longícornis G. ­

Tos, Euplectrotettix shultzi Bruner y E. conspersuí Bruner, y

de la subfamilia MelanoplinaedL la especie Dichroplus g}onga-­
us G. Tos.

Los coleópteros por su parte presentan en general cromo

somas de tamaño mucho menor que los de los ortópteros, pero i­

gualmente constituyen un material muyinteresante para los es­

tudios citogonóticos. Las especies de este orden sc caracteri­

zan por una notable constancia en su número y morfología cro­

mosómica-dentro dc la mayoría de los géneros (Smith 1953, 196Q

Smith y Virkki 1978), siendo los números cromosómicos más fre—

cuentes Zn = 18-20 (Smith 1950). Una característica particular

mente notable en este orden es 1a presencia de un sistema de

determinación del sexo que imp1ica la formación de un biva1cn­

te sexual no quiasmático (John y Lewis 1960) que, por su mor-­

fología fue denominadobivalente en forma de paracaídas ("pa­

racnute bivalent") (Stevens 1906, Smith 1949, 1950). En colegp

teros es común 1a formación de pocos quíasmas por bivalente ­

(el máximo observado es de un quiasma por brazo) y el estudio

de los mismossuele dificultarse por el hecho que el diploteno

suele ser difuso (Smith y Virkkí 1978).

Contodo, se han descripto casos de distribución irrestricta ­

de quiasmas en el género Elgocoma (Virkkí 1907) y algunos pa­

sálidos (Virkki y Reyes Castillo 1972). Por otra parte en el

género thlochgïus_ se observó que los cromosomas podían te—



ner un brazo eucromático y el otro heterocromático por lo cual

fueron denominados difásicos (Smith 1965), lo cual limita 1a

formación de quíasmas a un solo brazo.

Esto demuestra que en CSpCCiCSde coleópteros con di­

plotcno no difuso el estudio de la frecuencia y movimiento de

quíasmas puede resultar de gran interés. La escasa variación ­

en frecuencia y localización de los quíasmas podría ser indica

tiva de que en este orden se habrían seleccionado mecanismos ­

muyrestrictivos para la regulación de los quíasmas. Para tra­
tar de obtener información sobre este tema se estudiaron seis

especies del género Tropisternus Solier perteneciente a la fa­

milia Hydrophilidae comparandosus cariotipos y frecuencia y

terminalizacíón de quíasmas.



- MATERIALES Y METODOS ­

I) COLEOPTEROS

Los ejemplares fueron en su mayoría capturados por el ­
1autor, aunque algunos, de las especies T. setiger I l. latera­

lis2 fueron gentilmente cedidos por el Dr. Axel 0. Bachmann ­

quién, además, realizó la determinación sistemática del mate-­

rial, siguiendo, con algunas modificaciones introducidas por

él mismo, la clave de Orchymont (l921,1922).

La procedencia de los materiales es 1a siguiente:

T. setiger Germ.: Provincia de Buenos Aires, Delta de] Paraná;

Ciudad de Buenos Aires, alrededores de la ­

CiudadUniversitaria;

T. lateralig Fabr.:Delta del Paraná; CiudadUniversitaria; Pro
vincia dc Tucumán, Río Loro y S.M. de-Tucu­

mán (Parque Batalla de Tucuman).

T. mutaggí Orch.: Provincia de Misiones, Cataratas del Iguazú.

T. acargggg Bach: Cataratas del Iguazú.

T. flavescens Orch:S.M. de Tucumán (Parque Batalla de Tucumán);

Río Loro.

T. sharpi Orch:S.M. de Tucumán (Parque Batalla de Tucumán).

Sólo machosfueron utilizados para los estudios citoge­

néticos, aunque dado que el sexo sólo puede determinarse obser

vando los ejemplares bajo el microscopio estereoscópico, se ­

capturaron también hembras que después de ser usadas como ayq­



da en la determinación taxonómica fueron descartadas.

Los testículos fueron extraídos y fijados en 3: 1 (al-­

cohol etílico absoluto: ácido acético glacial) durante tres ho

ras, realizando tres cambios de fijador durante ese período.
Los preparados se confeccionaron en el momento o se conservó á

el material hasta cl día siguiente cn alcohol etílico 70%cn ­

heladera. Este método fue el que dió mejores resultados y no ­

hubo diferencias entre los preparados realizados inmediatamen

te después del tratamiento en 3: 1 y aquéllos conservados en ­

alcohol 70%.

Los preparados se hicieron por extendido de acuerdo a

la técnica dc Vidal gt al.(1977a). Esta consistió en extender
por medio dc una lanceta el material testicular colocado sobre

una gota dc fijador (3:1) en el portaobjetos, dejando secar al

aire el preparado.

Para 1a coloración se utilizó colorante de Giemsa (Gurr

R66) 5%en tampón fosfato (fin 7.6), sumergiendo on esta solu-­

ción los preparados durante aproximadamente dícz minutos.

Para el análisis de las frecuencias de quiasmas se con­

tó cl número de quiasmas por célula y se estimó la ubicación ­

de los mismosconsiderando dos categorías: quiasmas intersti-­

ciales y quiasmas terminales.

La nomenclatura utilizada en la descripción del curio­

tipo fue la propuesta por chan_gt ¿l.(1904) por 1a cual sc ­
denominan m a los cromosomas cuyo índice centromérico [longi­

tud del brazo corto/longitud total del cromosoma)toma vale-­

res entre 0.SO)'0.37S



Los cariotipos fueron estudiados mediante el análisis de

6 macnosde T. lateralis, 8 de l; setiger, 6 de T. flavescens¿

2 de T. snarp_i_l 4 de T. mutatug_y 4 de I. acaragua.

II) QRTOPTBROS

II a) Staurorhectus longicornis G. Tos

Los individuos utilizados de esta especie proceden de

muestras tomadas en marzo de 1980 en dos localidades dc la prg

rincia de La Rioja. Una de las muestras fue coleccionada en

las cercanías del Aerqnmrto de 1a Ciudad de La Rioja y fue de­

nominada población AR. Este sitio se encuentra hacia el Este ­
de la Ciudad. La segunda muestra proviene de un sitio conoci=

do como la Puerta de la Quebrada, situado aproximadamente a

unos 30 Km. al Noroeste del lugar que ocupaba la población AR,

siendo los ejemplares capturados a ambos lados de la ruta que

une La Rioja con Dique Los Sauces (población PQ.)

ARestaba constituida por 35 machos mientras que PQ con

tenía 25. Sólo machosfueron utilizados en los estudios citolg

gicos dada la alta tasa de división genial y meiótica en los ­

testículos en contraposición con las dificultades técnicas pg
ra el estudio cromosómico en las hembras con menor tasa de dí­

visión y cuya meiosís no se completa en el ovario sino que se

detiene en metafase I. Con todo, se capturaron también a]gu-­

nas hembras con el objeto de ayudar en la determinación taxo­

nómica. La identificación sistemática de g¿_lonpicorn¿¿ como
así también de las demás OSpCCiCSdc ortópteros estudiadas en

el presente trabajo fueron determinadas por el Prof. Ricardo



A. Ronderos, especialista en toxonomía de acrídidos.

A fin de facilitar las tareas de tratamiento hipotónico

y fijación delmaterial realizadas durante el viaje de recolec­

ción, los ejemplares fuerpn tratados "in toto”, procediendo ­

luego a la disección de los testíCulos y realización de los ­

preparados en el laboratorio. Así, la hipotonía fue aplicada ­

realizando un corte a lo largo del abdomeny sumergiendo el e­

jemplar, previamente eterizado, en una solución de KCl al 0.5%

durante 30 min. A continuación se pasó al individuo a la solu­

ción [ijadora constituida por metanol: ácido acético (3:1).

Se probaron varias técnicas para la confección de los

preparados citogeneticos. La mayoría de las preparaciones. se

hicieron dispersando el material testicular, colocado en una

gota de ácido acético 60%sobre el portaobjetos, por medio de

una pequeña barrita de metal de extremo Plano y liso, dejando

luego secar los portas al aire,bajo el calor de una lámpara.

Conéstos preparados por dispersión se utilizaron diferentes ­

técnicas de coloración. Algunos fueron coloreadas con Carbol­

Fucsina, mediante 1a tócnica de Carr y Walker (1961), otros ­

con colorante de Giemsa comose describió para coleópteros, y

en los restantes se ensayó bandeo C. La técnica de bandeo con­

sistió en tratamiento con solución saturada de Ba (OH)2duran
te 20 min. a temperatura ambiente. A continuación los prepara

dos se enjuagaron profusamente en agua destilada y luego fue

ron sumergidos en SSC 2x (solución salina de citrato= NaCl ­

1.753% + citrato de sodio 0.817%) durante 30 min. a 606€. Es­

tos preparados fueron luego coloreadas en la Solución de Giem
sa durante 3-5 min.



Finalmente, algunos preparados fueron realizados median
te la técnica tradicional de aplastado coloreando con hcmatoxi

lina propiónica usando citrato ferrico comomordiente, de acuer
do al método de Sáez (1960)L

II b} guplectrotegtgï

Los individuos estudiados provienen de las localidades ­

que se detallan a continuación:

E. shultzi Bruner: Pamatina (prev. de La Rioja), 4 machos; Be­

lén (prov. de Catamarca), 9 machos.

E. con5persus‘firuner2Prov. de La Pampa, Salar La Amarga (11 mg

chos), Chacharramendi (3 machos), Santa ­

Rosa (Escuela Agrotétnica, Univ. Nac: de

La Pampa) (o machos); Prov. de La Rioja,

Aeropuerto de La Rioja (2 machos).

La hipotonía y fijación del material proveniente de in
dividuos coleccionados en las provincias de La Rioja y Cata-­

marca fue similar a lo descripto para S. lonpicornis. Los ind;

viduos coleccionados en La Pampa fueron disecados y luego los
testículos se trataron con KC] 0,5% durante 15 min. y se fija­

ron luego en fijador de Newcomcr(1953) modificado por Hunzi­

ker (1966).

Se realizaron preparados por aplastado y por dísper-­

sión. Se aplicaron sólo tecnicas convencionales de colora­

ción, descriptas en 1a sección correspondiente a S. longicor­
nis.



II c) Dichrgplus elongatus G. Tos

Los ejemplares estudiados provienen de una muestra de

23 machos recogida en Raco, provincia de Tucumán, en enero de

1982. Esta localidad se sitúa sobre el cerro San Javier,a mus
700 m sobre el nivel del mar.

Los 'testiculos fueron disecados y sumergidos durante

15 min. en una solución hipotónica compuesta de solución sali

na para insectos (Drets y Stoll 1974) diluída al 50%. La fija
ción se efectúe en Newcomermodificado.

Los preparados se realizaron por extendido comose dei

cribió anteriormente, coloreando algunos portas en carbol-fuc­

sina y otros en Giemsa 2%en tampón de Sorensen (pH 6.8).



- ESTUDIOS EN COLEOPTEROS ­

lNTRODUCCIQfl

El genero Tropisterngí consta de alrededor de 58 espe-­

cios, todas exclusivamente americanas, de las cuales unas 21

pueden encontrarse en la Argentina. Pertenece a la tribu Hydro­

pbilini¿ que comprendea los hidrofílidos mejor adaptados a la
vida acuática (Bachmann1965). El área de distribución del gé­

nero es sumamente amplia, extendiéndose desde el Sur de Alas­

ka hasta la provincia de Santa Cruz.

Su habitat está constituido por aguas dulces y tranquilas de

cnarcos y lagunas poco profundas con abundante vegetación y

bien oxigenados.

Al iniciarse la presente investigación¡ en 1a familia

uzdrophilidag_se habían estudiado sólo 15 especies de ocho gg
neros (Arnold 1908, Asana gt al. 1942, Smith 1953, 1960, Agar­

wal 1960a, b, Manna y Lahiri 1972, Bidau 1981) de las cuales ­

sólo una pertenece al género Tropisternus, T. lateralis Fabr.,

de 1a cual sólo se ha dado a conocer el número gamético Gmúth

1953, 1960).

En el presente estudio se comparan los cariotipos,com­

portamicnto meiótico y mecanismo cromosómico de determinación

del sexo en las especies T. Jateralis, T. setiger Germ., ILEB­

¿agus Orch., T. acaragua Bach., T. sharpi Orch. y T. flavqs;;

eggs Orch. Informes preliminares sobre estas especies ya fue­
ren publicados (Vilardi, 1977, 1979, 1981a.)

RESULTADOS



Cariotipos:

Para las especies T.setiger, T. lateralis, T.f1avescens

yH’LLsharpi los cariotipos fueron analizados estudiando célu­
las en metafase 11. En este estadio fue posible en ellas dis-­

tinguir con claridad las cromátides y ubicar el centrómero. De

este modo, se consigue armar un cariotipo completo usando los

cromosomas de dos células hermanas, o sea, provenientes de un

único espermatocito I. T. acaragua y T. mutatus presentan crg

mosomas muy pequeños que en metafase II no muestran ningún de­

talle debido a 1a gran contracción cromatínica. Por este moti

v0 se prefirieron estadios de menor condensación que, aunque ­
menos nitidos, permitieron obtener las medidas con mayor pre­

cisión.A modo de ejemplo en la figura 1 se muestran las célu­

las utilizadas para confeccionar los cariogramas de 1a figura

2. En las figuras 1 a-d se puede ver que las células son com

plementarías, siendo ambas los productos de la primera divi-­

sión de un espermatocito. La célula de T. acaragua (fig. 1 e)

corresponde a un estadio de prometafase somática, puesto que

los centrómeros aparecen ya divididos aunque las cromátides ­

permanecen unidas.

Los cariotipos de todas las especies presentan las mis­

mas características en cuanto a número y morfología cromosómi­

cos y mecanismo cromosómico de determinación del sexo. Los ca­

riogramas de la figura 2 muestran que todas las eSpecies po-­

seen 2n= 18 cromosomas distribuidos en 9 pares. Uno de 10s pa

res es heteromórfíco y corrCSponde al par sexual Xy en el

cual el X es de tamaño mucho mayor que e] L. Los autosomas y

el Á en todas las eSpecies son cromosomas m. El x, aunque muy
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FIGURA1: Células utilizadas para confeccionar los caríogramas de
las especies correspondientes. a) T. setíger; b) T. lateralís; c)
T. flavescens; d) T. sharpi; e) T. acaragua; f) T. mutatus.
(a)-(d) en metafase II; (e) en prometafase gonía]; ¡f5 en metafa­
se-anafase temprana somátíca.
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FIGURA2: Caríogramas representativos de los caríotípos de las
seis especies de Tropísternus realizados a partir de las corres­
pondientes células de la figura 1. a) T. setíger; b) T. lateralís;
c) T. flavescens; d) T. sharpí; e) T. acaragua; f) T. mutatus.



pequeño, demuestra ser m en T. setiger y T. mutatus pero en I.

lateralisL T. flavesccns, T. sharpi y T. acaragua es un cromo­

soma diminuto que no permite observar detalles morfológicos tg

les como 1a ubicación del centrómero. El Á de T. mutgtuí aparg

ce más condensado que el resto de los cromosomas y el X se ve

de gran tamaño en relación a los autosomas comparado con el ­

de otras especies. En metafase II, sin embargo, esta diferen-­

cia no fue evidente, por lo cual no pueden sacarse conclusio­

nes a este respecto, pues 1a contracción diferencial de los ­

cromosomasa lo largo del ciclo puede alterar los tamaños re-­

lativos en las distintas etapas de la división y las compara-­
ciones en este caso se basan en estadios distintos.

Teniendo en cuenta la aparente similitud de los carioti

pos y la alteración de los tamaños relativos de los cromosomas

en distintos estadios se decidió realizar comparacionesentre

las respectivas longitudes totales de] complementodiploide ­

(LTC) medidas en MII. Este estadio, como lo indican Smith y

Virkki (1978), es uno de los más apropiados para este tipo

delmedidas por la constancia que presenta en 61 la morfología

cromosómicay, en este caso, fue el más útil dada la nitidez

que se logró en las preparaciones. Las medidas de LTCde cada

eSpecie, obtenidas promediundo cinco células se da en la ta-­

bla 1. En el caso de T. acaragua y T. mutatus el tamaño de ­

los cromosomas es tan pequeño en metafase II que se da e] va­

lor máximo observado en vez del promedio.

En la tabla 1 puede verse que las eSpecies podrían or­

denarseen tres grupos en función de su LTC. El conjunto coní



TABLA1: Longitud total del complemento díploíde (LTC) medida en metafase
ll de las especies estudiadas de Tropisternus.

'ESPECIE LTC

T setíger H6.00 um

T sharpí hü.25 um

T. flavescens hl.25 pm
T. lateralís 26.00 pm
T. acaragua 619.00 pm

T. mutatus {19.00 pm



tituido por T. setiger, T. sharpi y T. flavescens estaría con;

tituído por.las especies con cromosomasde mayor tamaño. T. la;

_t__eralisz con un LTC alrededor de un 40% menor que el de las an­

teriores estaría en segundo lugar y finalmente I. mutatgí y T.

ESQLQQEQLlas dos especies de Misiónes, con el menor LTC, ­

aproximadamente 27%menor que el de T. lateralis y 56% menor ­

que el de las especies del primer grupo.

Comportamiento meiótico:

El estudio de la meiosis reveló que todas las especies

presentan normalmente 9 bivalentes, uno de los cuales es hete­

romórfico (fíg. 3). Este corresponde a1 par sexual Xyp de tipo
paracaídas segün' la denominación propuesta por Stevens (JQOÓ).

En la mayoria de las células estudiadas este bivalente presen­

tó heteropicnosis positiva durante los estadios profásicos de

1a primera división meiótica. (fig. 3 a, d, e, f, g). También

fue comúnque este bivalente exhibiera heteropicnosis negati­

va en MI (fig. 3C) y en algunas oportunidades aparecía fuera

de la placa metafásica o aislado de los pares autosómicos.

Para los autosomas se determinó la frecuencia de biva-­

lentes cerrados, la frecuencia de quiasmas totales y la fre-­
cuencia de quiasmas intersticiales por célula para células en

metafase'I y en profase 1 tardía ( diploteno + diacinesis).­
Los resultados obtenidos pueden encontrarse en la tabla 2. En

esta se puede ver que en MI no se observó en ninguna especie

la presencia de bivalentes cerrados. En profase 1 en cambio,

aunque en baja frecuencia, si se encontraron células mostran
do bivalentes cerrados.
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FIGURA3: Células en división meíótica de las diferentes especies
estudiadas. a) Díploteno y b) metafase | de T. setiger; c) metafa­
se l de T. lateralis; d) diploteno de T. flavescens; e) díacínesís
de T. sharpi; fl díacínesís de T. acaragua; gi díacínesís de T.
mutatus. Las flechas señalan al bívalente sexual en forma de Bala­
caidas (Xyp) que en (a), (d), (e), (f) y (g) tiene heteropicnosis
positiva, mientras que en (c) es heteropicnótico negativo.



TABLA2:Media,errorestándaryrangodevariacióndelnümerodebívalentescerrados,númerodequíasmastotalesynúmerodequiasmasintersticialesporcélulaparacadaespecie,enprofaseltardia(diploteno+diacínesis)y metafasel ygradodeterminaiizacióndecadaespecie.Todasestasdeterminacionesfueronrealizadasparalosbi­ valentesautosómicossolamente.
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En ningún caso se formó más dc-un quiasma por brazo, lo

cual determina que haya una correlación estricta entre el nü-­

mero de quiasmas y el número de bivalentes cerrados. Esto es,

cada célula forma un mínimo de ocho quiasmas (uno por bivalen­

te) y cada quiasma que se forme por encima de este número im-­

plicará la formación de un bivalente cerrado pués en los biva­

lentes con dos quiasmas estos invariablemente ocurren en bra-­

zos distintos. Asi, resulta que N°bivalontes cerrados=N°quias­
mas totales - 8 .

T. sharp¿_ fue la especie que presentó la más alta fre­
cuencia de bivalentes cerrados, diferenciándose muchodel res­

to. Para saber si estas diferencias eran significativas se com

pararon las medias mediante un análisis de la varianza (tabla

3). Los resultados obtenidos indican diferencias significati-­

vas entre especies ( anO). Comparandola media de T. sharpi

con las de las demás especies tomadas en conjunto mediante el

método de Scheffó (1959) se demostró que las diferencias eran

significativas ( anO). Esto fue corroborado realizando un nue

vo análisis de la varianza, pero omitiendo a T. sharpi (tabla

4). En este caso se puede ver que las diferencias no son signl

ficativas (p=0.20).

La comparación entre las medias de quiasmas intersticia
les en profase I por medio del mismométodo estadístico (tabla

5) muestra también diferencias significativas entre especies ­

(p (0.001). Por contrastes de Scheffé se obtuvo que las dife­

rencias más importantes y de las cuales depende el valor signi

ficativo del estadístico fi son las que existen entre las es­



TABLA3: Análisis de la varianza para comparar las frecuencias de bívaien­
tes cerrados en profase I tardía (diploteno + díacínesis) en las especies
de TroEísternus.

TABLAh: Análisis de la varianza para comparar las

Item G.L. S. C. C. M. F p

ESPECIES 5 18.2720 3.65uh 9.3h 10'6

ERROR 9o 35.2175 0.3913 —­

TOTAL 95 53.u89s ——- —­

Contraste:
T. sharpí vs. demás especies:

f
= 6.2657

sf FS 90= 7.85 p= 10

frecuencias de bívaien­
tes cerrados en profase I tardía (díploteno + díacínesis) excluyendo a
T . sharpí.

Item G.L. S. C. C. M. F p

ESPECIES h 2.h8h8 0.6212 1.52 0.20

ERROR 79 32.2175 0.h078 —­

TOTAL 83 3h.7023 --- -­



de la varianza para comparar la frecuencia de quiasmasTABLA5: Análisis
diacinesís) entre las espe­intersticiales en profase l tardía (diploteno +

cíes de Tropisternus.

Item G.L. S. C. C. M. F p

ESPECIES 5 20.2900 h.0580 5.h1 10-3

ERROR 90 67.5h33 0.7505 -­

TOTAL 95 87.8333 --- -­

Contraste:

T. setíger+T. iateralís+T. mutatus vs. T. fiavescensj
T. acaragua+ T. sharpi.

f _ _ _

.54- most. F5,90- 3.71 p- 0.00%

TABLA6: Análisis de ¡a varianza para comparar las frecuencias medias de
quíasmas intersticiales en metafase l entre las especies de Tropisternus.

Item G.L. S. C. C. M. F p

ESPECIES 5 17.h222 3.148141. 7.60 10'5

ERROR 17o 70.0096 0.14589 -­

TOTAL 175 95-LI318 --- "

Contraste:

T.sctiger + T.lateralis + T.mutatus vs.
T.acaragua + T.sharpí.L

s f

T.flavescens +

= 5.1728 F5’170= 5.35 p= 0.0001



pecies con menor frecuencia. (T. flavescensl T.sharpi y T.aca­

raguag y T. setigcr, T. lateralis y T. mutatus, con frecuencias
de quiasmas más altas (p= 0.004), mientras que las diferencias

entre especies dentro de esos grupos no son significativas.

En la tabla 6 se ven los resultados del análisis de la

varianza para comparar las frecuencias medias de quiasmas in-­

tersticiales por célula en metafase I de las distintas espe-­
cies. Las diferencias nuevamenteson significativas (ptvO). Se

puede ver en este caso que hay una marcada diferencia entre el

grupo de especies T. setigerz T.]ateralis y T. mutatus, con mg

dias superiores a 0.5 y las otras tres (T.-flavescen¿L T.shar­

pi y T. acarapugL cuyas medias no sobrepasan 0.2 El contraste

entre estos dos grupos da un valor altamente significativo (p<

0.001).

El número total de quiasmas disminuye en forma evidente

de profase I a metafase I, lo cual-se pone de manifiesto por ­
la total ausencia de bivalentes cerrados en este último esta­

dio. Este hecho podria explicarse suponiendo que en estas es­

pecies los quiasmas terminalizan, de modoque en aquellos bi­

valentes en que se formaron dos quiasmas, uno de ellos se sucl

ta precozmenürentre diacinesis y metafase I. La frecuencia de

quiasmas intersticiales también disminuye de profasc I a me­

tafase I, hecho que apoya la hipótesis de la terminalización.
Para cuantificar este proceso de terminalízación se propuso ­

un índice (grado de terminalización) que mide la disminución

porcentual de la frecuencia de quiasmas intersticiales obser­

vada en metafase I con respecto a 1a frecuencia de los mis-­



mos en profase I.

La formulación del mismo es como sigue:

a

=———————- x 100

p

GT p: N° quiasmas en PI

m: N° quiasmas en MI

Este indice indicaría cuántos de los quiasmas intersti­

ciales en profase I dejan de serlo al llegar a metafase I.

Los valores del grado de terminalización para las dis­

tintas especies se pueden ver en la última columna de 1a tabla

2. El valor extremo (100%) corresponde a I.sharpi, en 1a cual

no se observan quiasmas intersticiales en MI. Se puede apre-­

ciar que las especies cmimayorfrecuencia de quíasmas intersti

ciales (Ï. setiycr, T. lateralis y T. mutatus) son las que prg
sentan menor grado de terminalización, mientras que aquellas ­

con menor frecuencia (T. flavescens, T. sharpi y T. acarapua)

presentan los valores más altos de este índice. Este hecho de­

termina que las diferencias entre estos dos grupos de espe-­
cios se acentúen en metafase I.

DISCUSION

Dc acuerdo a los resultados del estudio del cariotipo,

en las especies consideradas de este género se habría conser­

vado la morfología cromosómica en cuanto en todos los casos ­

se presenta un cariotipo compuesto por cromosomasmatacéntri­

cos (a1 menos los autosomas y el Á). Además, todas las espe­

cies presentan el mismo mecanismo cromosómico de determina-­

ción del sexo e] cual involucra cromosomas X e X de tamaños ­
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muydistintos y que se asocian en la forma típica del bivalen­

te en paracaídas (Xyp según la nomenclatura propuesta por Smifl1
1953). Este tipo de sistema de determinación del sexo es el más

común dentro del orden, hecho que sumado a la presencia en es­

te género de un número básico n= 9 de alta incidencia entre los

coleópteros (Smith 1950) permitirían suponer que Iropisternus

sería un género relativamente primitivo.

La conservación del número fundamental (nF) no ofrece ­

dudas en 10 referente a los autosomas y cl Á, todos evidente-­

mente de tipo m,. El diminuto tamaño del X en algunas especies

no permite una adecuada caracterización del mismo. En las es­

pecies donde el tamaño del X permitió distinguir la posición ­

de la constricción primaria éste demostró ser m,y, probablemen

te, dado lo conscrvativo del cariotipo en este género, el X de

be ser m en todas las especies. Smith (1951) suponía que la a­

sociación entre el ¿'y el x para formar el Xyprequiere la par
ticipación de los extremos de ambos brazos de los cromosomas ­

sexuales y, si esto fuera cierto, necesariamente el X sería m
en todos los taxones estudiados. Sin embargo, dado que 1a a-­

sociación en el Xyp sería no quiasmátíca y mantenida por un
cuerpo nucleolar persistente (John y Lewis 1960, John y Shaw

1967) y que otros autores interpretan la misma comoestableci

da a través de un único brazo (Guénin 1950), no puede afirmar

se con seguridad cuál debería ser la morfología del L en aqug

llos casos en que este es puntiforme.

A pesar de la constancia del número cromosómico, al mg

dir 1a longitud total del complementose observan diferencias

claras entre las especies, siendo la longitud cromosómica de



la especie con mayor LTCLT.setiger) casi 2.5 veces mayor que

la de las especies con LTCmás bajo (T. mutatus y T. acaragual.

Dado que se ha demostrado que en general existe correlación en

tre LTCy contenido de ADN (Dnillon 1980, Schifino y Winge ­

1983) es de esperar que en este caso también las diferencias ob
servadas se deban a diferencias en contenido de ADN.El meca-­

nismo más común para aumento del contenido de ADNes la dupli­

cación gónica, proceso que ademas es de gran importancia en ­

la evolución a1 proveer nuevas copias de genes que pueden acu­

mular mutaciones sin restricciones salvo letales dominantes ­

por estar en dosis doble, permitiendo así obtener nuevos genes

capaces de especializarse para cumplir nuevas funciones (ver ­

Obno 1970). La cromatina extra en algunos casos tiene 1a pro­

piedad de alterar los patrones de formación de quiasmas, y,con

el objeto dc detectar efectos de este tipo en las especies de

este género, se compararon las frecuencias de quiasmas entre ­
las distintas entidades taxonómicas.

El primer hecho destacable es que habria un control bas

tante estricto de la formación de quiasmas, puesto de manifies

to por la ausencia de bivalentes que presenten más de un quias

ma en el mismo brazo, lo cual Implica un fenómeno de interfe­

rencia muy marcado dentro de cada brazo. Se observaron en cam

bio bivalentes cerrados (con dos quiasmas, uno en cada brazo)

en profaso I, aunque en baja frecuencia. En metafase I es no­

table en todas las especies la ausencia de bivalentes cerra­

dos y la menor frecuencia de quiasmas intersticialcs y tota-­
les con respecto a profase I. Estas diferencias han sido atri
buídas a la ocurrencia de terminalización, de modoque los ­



bívalentes cerrados se abren por liberación de un quiasma y ­

los quiasmas intersticiales se desplazan a posiciones más ter­
minales.

Si bien todas las especies coinciden en presentar una ­

baja frecuencia de quiasmas, al comparar mediante análisis de

la varianza las medias de número total de quiasmas en profase

I y número de quiasmas intersticialeson profase y metafase I ­

entre las especies, las diferencias encontradas fueron signifi
cativas en los tres casos.

Para la comparación del número total de quiasmas (o de

bivalentes cerrados, dada la correlación entre estos parámetros

el valor significativo del estadístico se debe prinicipalmente

a las diferencias entre I. sharpi y el resto de las especies.
Por otra parte, en el caso de los quiasmas intersticiales las

diferencias más importantes se dan entre dos grupos de espe-­

cies, constituidos respectivamente,por T. Setiger, T. latera-—

lis y I. mutatu¿_por un lado y T. acaragua, T. flavescens y I;

sharpi por otro.

La especie con mayor frecuencia de bivalentes cerrados

es al mismo tiempo la que presenta 1a menor frecuencia de ­

quiasmas intersticiales, Esto podria explicarse suponiendo ­
que las especies difieren en la determinación de la localiza­

ción del primer quiasma, distancia diferencial (d) de acuerdo
al modelo de Mather (1937), pero no difieren en la distancia

de interferencia (i). Si la distancia i es de longitud cerca­
na a la de los cromosomas más largos, la formación de un ­

quiasma intersticial excluiría la formación de un segundomnaí



ma y, por ende, la formación de bivalentes cerrados. Este se—­

ria el caso de la especie T. setiger que posee la mayor frecual

cia de quiasmas intersticiales y la menor frecuencia de bivalen

tes cerrados. El extremo opuesto corresponde a1 caso de ILínaï¿

pi en la cual el primer quiasma se formaría cerca del extremo ­

y eso permitiría 1a formación de un segundo quiasma con mayor ­

frecuencia que en las otras especies. De este modo, a una baja

frecuencia de quiasmas intersticiales corresponde una mayor frg

cuencia de bivalentes cerrados. Efectivamente, representando ­

la distribución de las especies en un sistema de ejes frecuen­

cia de bivalentes cerrados en función de frecuencia de quias-­

mas intersticiales (fig.4) se ve que dentro de los grupos. de

especies con tamaños cromosómícos semejantes. (T. sharpiL I;

flavescens y T. setiger por un lado y T. mutatus y T. acaragua

por otro) se da una correlación inversa entre frecuencia de bi

valentes cerrados y frecuencia de quíasmas intersticiales.

En función de la disminución de la frecuencia de quias­

mas intersticiales se definió un coeficiente, el grado de toi;
minalízación que es una medida del desplazamiento de los quiaí

mas de segmentos intersticiales a regiones terminales que ocg
rre de profase I a metafase I. Los valores de este coeficien­

te fueron en general más altos en las especies que presentan

menores frecuencias de quiasmas intersticiales (T.sharpi,_l¿­
acaragua y T. flavescens) que en las especies con frecuencias

mayores (T. setigq¿¿ T. late‘alis y T. mutatus) lo cual indi­

caría que en las primeras los quiasmas terminalizarían más rá

pido,' por lo cual en ellas la disminución porcentual del nü"

mero de quiasmas intersticiales por célula es mayor. Esta dis­
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FIGURAk: Gráfico representando las especies de Tropísternus sobre
un sistema de coordenadas frecuencia de bivaientes cerrados en fun
ción de la frecuencia de quiasmas intersticiales. Cadaespecie es­
tá representada por un óvalo cuyo centro coincide en el gráfico
con la media de los parámetros indicados correSpondiente a la mís­
ma, y los ejes vertical y horizontal simbolizan respectivamente
los errores estándar de la frecuencia de bivalentes cerrados y de
númerode quiasmas intersticiales por célula.



minución diferencial del númerode quiasmas intersticiales de­

termina que las diferencias en la frecuencia de estos quiasmas

entre los dos grupos de especies se hagan más notables en meta
fase I.

De acuerdo a las observaciones realizadas se podría con

cluír que en este género se han mantenido las caracteristicas­

generales de la morfología cromosómica, pero, aún dentro de la

poca variabilidad en el comportamientomeiótico, las especies

presentan diferencias observables. No puede en función de es­

tos datos decidirse la probable función de tales diferencias ­

por la imposibilidad de diferenciar causa de efecto. Es decir,
estas variaciones podrían ser las causantes o sólo un subpro­

ducto del proceso de especiación, pero de todos modos es de

esperar que las condiciones de los quiasmas, por su influencia

en el comportamiento regular de los bivalentes en la meiosis y

en la recombinación genética, que puede ser una importantefuen

te de variabilidad, tenga algún significado adaptativo. De las

diferencias observadas las más importantes de destacar son las

encontradas entre T. lateralis y T. flavescgns. Estas dos en­

tidades fueron consideradas subespecies, es decir, respectiva

nmnu:T.kuemüisngnujs¡pTJateralis flavescens. Sin embargOfiu
verdadera categoria taxonómica presenta ciertas dudas según ­

criterios morfológicos (Bachmann,com. pers.). Además, estos

dos grupos son simpñtricosen muchas localidades, y en este tra

bajo los ejemplares de Tucumánde ambas eSpecíes fueron coleg

tados en la misma Charca, no habiéndose encontrado ninguna [og

ma morfológicamente intermedia. Los datos obtenidos en este es

tudio citogenetico muestran diferencias marcadas entre estos



dos taxones en cuanto a tamaño cromosómico, frecuencia de bivg

lentes cerrados, frecuencia de quiasmas intersticiales y grado
de terminalización. Por su LTCT. flavescens se relaciona más

con T. sctigcr y T. sharpi que con T. lateralisl y en el gráfi
co de bívalentes cerrados en función de quiasmas intersticia-­

les las posiciones de T.flavesccns y T. lateralis aparecen clg
ramentc separadas.

Estas observaciones apoyarían la hipótesis de que T. flayescens

y T. lateralis presentan diferencias suficientemente grandes ­

comopara ser consideradas eSpecieS distintas.



- ESTUDIOS EN ORTOPTEROS ­

JNTRODUCCION

Las reestrutturaciones cromosómicasen los ortópteros

frecuentemente se relacionan con procesos de diferenciación ra
cial y especiación (White 19S7a, 1978, Sáez y Pérez Mosquera ­

1971, Shaw1976), y, por otra parte, situaciones de polimorfií

mospara la presencia de bivalentes heteromóficos, transloca-­

ciones, fusiones céntricas y variaciones numéricas del carioti
po han sido descriptas en numerosas especies de este orden ­

(White 1973a, Hewitt 1979).

Estas mutaciones cromosómicas, desde su origen,tendrán

influencias sobre el comportamiento meiótico de los portadores

que en algunos casos pueden llegar a ser muy importantes. El

mantenimiento de tales polimorfismos en las poblaciones depen­

derá fundamentalmentede la interacción entre los distintos e­
fectos de los reordenamientos sobre la meiosis,aunque no de­

be descartarse un posible efecto sobre el exofenotipo. El es­

tudio de los reordenamientos que ocurren en poblaciones natura

les es muyimportante para tratar de determinar el posible pa­

pel de tales mutaciones y sus influencias sobre la recombina­

ción y otros procesos.

Hayen la literatura una serie de trabajos referidos al
estudio de la influencia de distintas alteraciones cromosómi­

cas sobre la formación de quiasmas en diferentes especies de

ortópteros (Hewitt y John 1905, John y Hewitt 1966a, Sannomi­

ya 1908, Shaw 197lb, Hewitt 1979), pero en muchos casos los



resultados son discordantes, variando según la especie consi­
dorada.

En el presente trabajo se analizan poblaciones natura­

les de cuatro CSpCCiCSpertenecientes a tres géneros de ortóp­

teros de la familia_Acrididag. Dadoque los problemas estudia­

dos en cada caso son algo diferentes, se comentarán separada-­

mente los resultados obtenid05}nwa cada género.

A) Staurorhectus longicornis

Introduccion:

Las informaciones previas sobre las características ci­

tológicas de s, longicgrnis G. Tos eran sumamenteescasas, só­

lo referidas al número gametico y basadas en e] estudio de s9

lo unos pocos ejemplares (Sáez 1956b, Mesa 1956, Mesa et al. ­

1982). De acuerdo a las mismas esta CSpCCiCpresenta 11 biva­

lentes autosómicos y un ¡univalente (Á) en la meiosis del ma­
cho.

En el presente estudio se completó esta información a

través del estudio del cariotipo, utilizando técnicas conven­

cionales y de bandeo C, y del comportamiento meiótico. Se de­

tectó además la existencia de polimorfismos cromosómicos, por

lo cual se utilizó este material para tratar de observar si ­

tales reordenamientos podían alterar de alguna manera los pa

trenes de formación de quiasmas’ estudiando en él las variacig

nes en las frecuencias, localización y terminalización de quiaí

mas.a. Resultados preliminares de este estudio han sido ya co
municados (Vilardi 19Slb).



Resultados:

i) CariotiBg

El cariotipo de g¿_longicornis fue determinado mediante

el estudio de células en división genial y en anafase I y meta

fase ÏI de la meiosis. En la mayoría de los individuos estudia

dos elnümero cromosómico era 2n=23, siendo el mecanismo cromo-‘

sómico de determinación del sexo de tipo XXoo/XO dd. Estas cg
racteristicas por lo tanto corresponderían al cariotipo básico

de la especie. Los autosomas pueden ser agrupados en tres pa-­

res largos (L1-L3), seis medianos (M4-M9)y dos pequeños (810­

811) (fig. 5).

La longitud del cromosomaE relativa a la de los auto­
somas varia en los distintos estadios analizados comoconse-­

cuencia de 1a contracción diferencial de este cromosomaque ­

presenta un ciclo de condensación-decondensación diferente del

resto de los cromosomas, pero en promedio es similar al par L3.

Durante la profase meiótíca el 5 es heteropicnótico positivo,
comoen la mayoría de las especies de ortópteros (fig. SB, 8C).

Todos los cromosomastienen centrómeros terminales, de

modoque, al menos a nivel del microscopio óptico, no existe

un brazo corto distinguible. Por esta razón ellos pueden ser

denominados t de acuerdo a la nomenclatura propuesta por Le-­

van gt gl.(1904) o simplemente Lglgggntïlggí si se acepta que
este tipo de cromosomapueda realmente existir como lo postu­

lan John y Hewitt (1908) y Hewitt y John (197]). El Á presen­

ta una constricción secundaria, probablemente organizadora nu
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FIGURA5: A) Caríograma representativo del caríotipo básico de E:
longícornis. B) Célula en diploteno en la cual se señala la cons­
tríccíón secundaria procéntrica en el X (flecha). C) Célula en me­
tafase I del individuo heterocígota pa7á la fusión L2-L3 mostrando
el correspondiente trívalente en orientación alterna (flecha).



cleolar, procóntrica (cercana a la región centromérica) que de­

termina un satélite lineal el cual abarca la mayorparte del

brazo cromosómico(fig. SB). Esta constricción fue más clara-­

mente visible en profase meiótica, especialmente en diploteno,
mientras que en metafase I, metafase II y metafase genial se

hace menos evidente como consecuencia de la mayor contracción

cromosómicay de la desintegración del nucleolo caracteristica
de estos estadios.

Los individuos que presentaban este cariotipo básico tg
nían meíosis regular, formando invariablemente 11 bivalentes+X

(fig. 5B)

ii) Fusión_cóntrica

Uno de los 35 individuos analizados de 1a población AR

tenía su cariotipo compuesto por 2n= 21 AA + X, siendo uno de

sus cromosomas de tipo sm_(submetacéntrico). Este cromosomase

habría originado por fusión céntrica entre un cromosomadel ­

par L2 y uno del par L3 (fig. 6A). Durante la meiosis este in

dividuo formaba invariablemente 1 III + 9 II + X (fig. 5C).

El estudio de 1a coorientación centromórica,basado en

la observación de diez células en cada estadio, indicó que en

anafase I los centrómeros no homólogos de los cromosomas libres

L2 y L3 se oríentaban siempre hacia el mismo polo, mientras ­

que el ccntrómero del cromosoma fusionado L2-3 lo hacía el pg

lo opuesto (fig. 6B). Esto ocurría a pesar de que en metafase
I la orientación del trivalente era lineal o alterna con ­

aproximadamente la misma frecuencia. La forma de segregación

observada en anafase l conduciría a la producción dc gametas
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nados L2 y L3 (puntas de flecha) lo hacen juntos hacía el opuesto.



balanceadas, lo cual estaría apoyado por la observación de cin

co pares de células hermanas en metafase II en las cuales se

vio que siempre el fusionado L2-3 se encontraba en una de las

células mientras que los dos cromosomas libres L2 y L3 estaban

en la otra (fig.6C).

iii) Segmento supernumerario

En tres individuos de AR y dos de PQ el par L2 era he­

'teromórfico por la presencia de un segmento proximal heterocrg

mático adyacente a la región centromérica, la cual permanece ­
en el extremo.

El segmento supernumerario es claramente visible en paquiteno

en todas las células analizadas (fig. 7A). En diploteno el he­

teromorfismo se hace aún más evidente debido a que una cons-­

tricción elástica separa el segmento supernumerario, asociado

con la región centromérica, del resto del cromosoma (fin. 7B).
Esta constricción no se observó en los individuos carentes del

segmento supernumerario y si era característico en todos los

heterocigotas para el bloque heterocromñtico extra, razón por

la cual se supone que ambasestructuras estarian relacionadas
A

de alguna manera.

En diacinesis 1a constriccíón sigue siendo visible pero

ya no tiene el aspecto estirado del estadio previo, debido prg
bablementc a la mayor condensación de la cromatina, y final­

mente en metafase I, a] aumentar aún mas la condensación se ­

hace muydifícil de distinguir.

En los heterocigotas se estudió un g‘an número de c612
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FIGURA7: A) Célula en paquíteno de un heterocígota para el segmen­
to supernumerarío en el par L2. La flecha señala al segmento extra
desapareado. B) Diploteno de otro individuo portador de la misma re­
estructuración. El bloque heterocromático supernumerarío se encuen­
tra separado del resto del cromosomapor una constríccíón elástica
(flecha). C) Caríograma de un heterocigota para el segmento super­
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las, no habiéndose encontrado evidencias que sugieran un orí-­

gen por translocación del segmento extra. La localización proxi

mal del bloque determinó que los quiasmas se produjeran siempre

distalmente. La consecuencia es que el segmento segrega invaria

blemente durante la primera división meiótica.

En los individuos heterocigotas se pudo estudiar el carig
tipo analizando células en división somática. El cariograma re­

presentativo del cariotipo (fig. 7C) muestra que el par L2 es

beteromórfico y en el cromosomaportador se puede ver que la

posición del centrómcro es terminal y que la constricción se-­

cundaria separa el bloque heterocromático del resto del brazo.

iv) Inversión pericóntrica

Uno de los individuos de ARexhibía un bivalente heter­

romórfico correspondiente al par M8 (fig. 8A). Este bivalente

presentaba uno de sus miembros más condensado y formando un ág

gulo recto con su homólogo. Este hecho fue interpretado como

la ocurrencia de una inversión pericéntrica que abarcaría prñg
ticamente el brazo cromosómicoentero. La consecuencia de esta

reestructuración sería un desplazamiento del centrómero de un

extremo del cromosomaal otro, sin que se modifique aparente-­

mente 1a morfología que seguiría siendo la de un cromosoma t

Los quíasmas no podrían ocurrir dentro del segmento inverti-­

do, por lo cual quedarían restringidos a las regiones telomó­

ricas. La suposición de que pueda producirse sobrecruzamiento

en un segmento tan reducido tiene su apoyo en que en este or­

ganismo se observaron durante el presente estudio bivalentcs

ditñcticos y éstos se consideran comodebidos a la formación
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FIGURA8: A) Célula en diploteno de] índívíduo de S. Iongicornís
heterocígota para la inversión perícéntrica en el par Mg. La fle­
cha señala al bívalente heteromórfíco. B) Paquíteno tardío-díplote­
no mostrando la constríccíón procéntríca del X dístendída (flecha).
C) Paquíteno de un índívíduo que presenta dos-¿onstricciones elás­
ticas en el cromosoma¿_(f1echa). D) Paquíteno de un heterocigota
para una constríccíón-elástica en el par L3 (flecha).



de un quiasma dentro de la región centromórica (John y Hewitt

1966b) o en un brazo corto no visible (White 19733).

v) Constricciones elásticas

En el curso de este estudio se detectaron constriccio-­

nes elásticas que ocurrían en distintos cromosomas. Una de ­

ellas fue ya descripta en el par L2 relacionada con el polimor

fismo para el segmento supernumerario observado en el mismo par.

Ademásde éste, se encontraron estructuras similares en el crg

mosoma Á y en el par L3.

Comose indicó más arriba, el cromosoma Á presentaba en

todos los individuos una constricción procóntrica. En uno de

los individuos de 1a población AResta constriccíón presentaba

un aspecto extremadamenteestirado.(fig. 8B), condición que ­

era particularmente evidente en diploteno. En otro individuo ­

de la mismapoblación el Á presentaba una segunda constricción
en posición mediana, estando en este caso ambas constricciones

cstiradas, de modoque el cromosomapresentaba un aSpecto tri­

partito (fig.8C). En metafase I las constricciones no estaban

ya estiradas y tenían un aspecto normal.

Un individuo de ARmostraba heteromorfírmo en el par ­

L3 puesto dc manifiesto por la formación de una constricción
elástica en uno de sus miembros. En paquiteno esta caracterís­

tica podía verse muyclaramente (fig. 8D), pero cn los esta-­

dios posteriores, a medida que la condensación cromosómica pro

grosa se hace menos evidente.

vi) Frecuencia de quiasmas

Los estudios de las frecuencias de quiasmas se dirígie»



ron hacia la resolución de tres tipos de problemas. El primero
de ellos se refiere a la ocurrencia o no de terminalización de

quiasmas en este organismo desde el periodo de diploteno a ­

metafase I. El segundo aspecto se relaciona con el estudio de

la variabilidad en frecuencia y distribución de quiasnas dentro

de la-especie (entre y dentro de poblaciones). Finalmente el ­

tercer item considerado fue el análisis de una posible correlg

ción entre las variaciones de las frecuencias de quiasmas y la

presencia de un determinado reordenamiento cromosómico.

vi-a) Terminalización de guiasmas

El análisis de la terminalización se llevó a cabo me-­

diante 1a comparación de las frecuencias de quiasmas en los es

tadios de diploteno, diacinesis y metafase I. En primer térmi­

no se compararon las frecuencias medias de quiasmas totales ­

por célula (tabla 7) mediante un análisis de la varianza de

dos factores (individuos x estadios) estudiando en 13 indivi-­

duos de ambas poblaciones cinco células en cada estadio por in
dividuo.

El análisis estadístico (tabla 8) demostró la existen­
cia de diferencias altamente significativas entre individuos

y entre estadios (p<(}.01) y una interacción no significatiVa

(p) 0.05) entre estadío x individuo. Se realizaron comparacio­
nes entre estadios utilizando el método de contrastes de Sche­

ffé (1959)y éstas indicaron que hay diferencias altamente sig
nificativas entre diploteno y los estadios subsiguientes(p(ODl).
pero diacinesis y metufase I no difieren significativamente ­

entre sí (p) 0.05). Estos resultados demuestran que el número



TABLA7: Frecuencias medias y error estándar de quíasmas totales por célu­
la para diploteno, díacínesis

lEstadio

y metafase I en Staurorhectus longícornís.

Frec. E. E.

DIPLOTENO 12.877 0.307

DIACINESIS 12.h77 0.165

METAFASEI ¡2.2h6 0.237

‘TABLA8: Análisis de la varianza para la comparación del número tota! de
quíasmas por célula entre díploteno, díacínesis y metafase I en E:
jongícornis.

Item G.L. S. C. -C. M. F p

ESTADIOS 2 13.2h10 6.6205 6.9h 0.001

INDIVIDUOS 12 19h.0000 16.1667 16.95 m 0

INTERACCION 2h 28.A923 1.1872 1.2h 0.213

ERROR 156 1h8.8000 0.9538 -­

TOTAL 19h 38ü.5333 "‘ "

Contrastes:
Díploteno vs.

f
——= 3.1.7

sf
Diacínesis vs.

f___.= 1.35
Srl

Díacínesís + Metafase I

F = 6.02 p = 0.003

Metafase l

F = 0.91 p = 0.h00



total de quiasmas por célula tiende a disminuir de diploteno a

estadios posteriores.

Seguidamentese procedió a estudiar si habían variacio­

nes en los patrones de distribución de quiasmas, considerando

la relación entre númerode quiasmas intersticiales/nümero de

quiasmas totales.

Las medias obtenidas para este parámetro se pueden cn­

contrar en la tabla 9. La comparación de estos valores se rea­

lizó empleando el mismo método que cn el estudio de número tg

tal de quiasmas, y los resultados (tabla 10) indicaron que las

diferencias entre estadios son altamente significativas, al ­

igual que las diferencias entre individuos (p(<0.01), mientras

que 1a interacción estadío x individuo no es significativa -­

fl)) 0.05).

Los contrastes, por su parte indicaron diferencias a1­

tamente significativas (p¿<0,01) entre diploteno y los otros

dos estadios, y también entre díacinesis y metafase I. La con
clusión de estos resultados sería que la ubicación de los ­

quiasmas varia de diploteno a metafase I en forma continua.De

díacinesis a metafase I el número total de quiasmas no varia­

ría (tabla 8), pero la proporción de quiasmas intersticiales

en el primer estadio es mayor que en el segundo, lo que implí

caría un desplazamiento de los quiasmas de regiones intersti­

cíales a segmentos más terminales.

vi-b) Variaciones intracsPCCificas de las frecuencias de quias­
mas.

Dadas las variaciones entre individuos observadas en el



TABLA 9: Frecuencias medias de quíasmas intersticiales/quíasmas totales por
célula en diploteno, díacínesis y metafase I en Staurorhectus Iongícornís.

Estadio Frec. E. E.

DIPLOTENO 0.522 0.003

DIACINESIS 0.h20 0.003

METAFASEI 0.338 0.003

TABLA10: Análisis de la varianza para comparar los valores de proporción
de quíasmas intersticiales por célula entre díploteno, díacinesís y metafa­
se l en S;

l

longícornís.

Jtem G.L. S. C. C. M. F p

ESTADIOS 2 1.1005 0.5503 A8.6l AJO

lNDIVIDUOS 12 2.5071 0.2089 18.A6 A'O

INTERACCION 2A 0.3159 0.0132 1.16 0.28

ERROR 156 1.7657 0.0113 -­

TOTAL 19h 5.6892 --- -­

Contrastes:

Díploteno vs. Diacinesis + Metafase l

I—f—=8.85 F=39-16 pNOS f

Diacinesis vs. Metafase I

F = 9.50 p = 0.0001
f

——= 14.36|st



parágrafo anterior, se decidió comparar las dos poblaciones,AR

y PQ, en función de sus respectivos patrones de frecuencia y

distribución de quiasmas en diploteno.

En primer término se compararon las medias de número tg

tal de quiasmas por célula estudiando 19 individuos de ARy 16

de PQ, mediante el análisis de aproximadamente 10 células por

individuo (tabla 11).

El método estadístico empleado fue un análisis de la varianza

de un factor para nuestras anidadas (individuos dentro de po­

balción) (tabla 12). Los resultados de esta prueba indicaron ­

que. hs diferencias entre las poblaciones no eran significati­
vas (p) 0.05), pero habrían diferencias altamente significati­
vas (p<g0.01) entre individuos dentro de cada población.

Las medias de quiasmas intersticialCS/quíasmas totales

por célula de las dos poblaciones (tabla 13) fueron compara-­

das mediante el mismométodo que se usó para quiasmas totales.

Los resultados (tabla 14) son similares a los anteriores en

cuanto no muestran diferencias significativas entre poblacio­
nes (p> 0.05) pero si se observan diferencias intrapoblacio­
nales significativas (p<g0.01).

vi-c) Reordenamientos y frecuencias de quiasmas

Para tratar de determinar si las variaciones entre in­

dividuos se podían correlacionar con la presencia de rcordeng

mientos cromosómicos, se reunieron los datos de ambas pobla-­

ciones, dado que éstas, comose demostró, no difieren signifi

cativamentc, y con los valores de frchencia de quiasmas tota



TABLA11: Frecuencias medias de quíaámas totales por célula en las pobla­
ciones ARy PQ de Staurorhectus longicornís.

población medía

AR 12.58h

PQ 13.125

TOTAL 12.817

TABLA12: Análisis de la varianza para comparar las poblaciones AR y PQ
de S. Iongicornís en cuanto a su frecuencia media de quíasmas por célula.

Item G.L. S. C. C. M. F p

POBLACIONES 1 2h.696l 2h.6961 2.37 0.133 .

INDIVIDUOS 33 3hh.5776 10.hh17 7.12 av 0

ERROR 307 h50.2000 l.h66h -­

TOTAL 31H 819.14737 "- '­



TABLA13: Frecuencias medias de la relación quíasmas ¡ntersticiaïes/quías­
mas totales en las poblaciones ARy PQde Staurorhectus longícornís.

,Poblacíón medía

AR 0.A66

PQ 0.519

TOTAL O.A9O

TABLA1A: Análisis de la varianza para comparar las medias de quíasmas ín­
tersticíales/quíasmas totales de las poblaciones ARy PQde S. Iongicornís.

Item G.L S. C. C. M. F p

POBLACIONES 1 0.0092 0.0092 0.5A O.h68

INDIVIDUOS 33 5.5637 0.1686 13.65 Iv 0

ERROR 307 3.7909 0.0123 -­

TOTAL 3h] 9.3635 --- -­



les y 1a relación quiasmas intersticiales/quiasmas totales en

diploteno, se realizaron sendos histogramas (fig.9A, 9B). La ­

media de quiasmas totales (fig. 9A, tabla 11) fue 12.817 con

una amplia dispersión, comose espera dadas las grandes dife-­

rencias entre individuos (tablas 8 y 12). Sobre el gráfico se

indica el tipo de rearreglo estructural observado en los indi­

viduos pertenecientes a cada intervalo de frecuencia, de modo

que se puede ver que los individuos con reordenamientos se dis

tribuyen sobre buena parte del rango de la distribución encon­

trándose individuos con segmento supernumerario a ambos lados

de la media, de manera que no se puede relacionar ningún reor­

denamiento con ninguna tendencia re5pecto de la frecuencia de

quiasmas.

El histograma para quiasmas intersticiales/quiasmas to­

tales (fig. 9B) conduce a conclusiones similares, esto es, los

individuos con reestructuraciones se distribuyen a ambos lados
de la media.

viiJLBandeo C

La técnica de bandeo C permitió caracterizar los Diva-­

lentes en diploteno de acuerdo a su patrón de bandeo. La fi­

gura 10 muestra un cariograma meiótico bandeado en este esta­

dio. En él se pueden ver regiones C positivas intersticiales

y teloméricas en varios bivalentes. El 5 y el par M7son to-­

talmcnte heterocromñticos, por lo cual este último puede con­

siderarse el megamérícode esta eSpecie.

Las bandas heterocromñticas son también visibles en pg

quiteno, pero de diacinesis a estadios posteriores son menos
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FIGURA9: A) Hístograma de distribución de frecuencias para el
promedio de número tota] de quíasmas por célula en dipioteno inclu­
yendo indivíduos de las poblaciones ARy PQ de S. longicornis.
B) Hístograma de la distribución de frecuencias para la proporción
e quíasmas intersticiales a totales en diploteno. En amboshistogra­
mas los individuos portadores de reordenamientos cromosómicos están
representados por medio de simbolos dentro del correspondiente in­
tervalo de frecuencias, a la altura de la ordenada correspondiente
ai número de individuos observados. S: segmento supernumerario en
el cromosoma L2; w: dos constricciones elásticas en el X; X: una
constricción elástica en el 15 l: inversión pericéntrica heteroci­
gótica en el par M8; C: heteromorfismo para una constricción en el
par L3; F: heterocigosis para fusión céntrica entre ios pares L2-L3.
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distinguibles a medida que la.condensación de la cromatina au­
menta.

Discusión:

i) Estabilidad del cariotipo

El cariotipo de S. longicornis puede ser considerado ­

primitivo por cuanto corresponde al esquema básico de la fami

lia Acrididae: 2n=23 cromosomas monobraquiales en los machos

y un mecanismo sexual de tipo X0 ddVXXo? (White 1973a, He-­

witt 1979). La constricción procéntrica en el 1 es también

.una característica relativamente frecuente en este grupo.Con

todo, el cariotipo y el comportamiento meiótico en esta espe­

cie no son tan estables comopodria suponerse a partir de sus

caracteristicas generales, ya que se detectaron alteraciones
del esquema básico en 10 de 60 individuos analizados. En el

caso de las alteraciones encontradas en individuos únicos no

puede determinarse en función de los datos presentes si se

está en presencia de un verdadero polimorfísmo o si los por­

tadores son simplementes mutantes espontáneos recientemente

aparecidos. A este respecto, los criterios comunmenteutili­

zados para considerar que una población es polimórfíca es ­

que la variante menos frecuente esté en una frecuencia no me

nor del 5%(criterio más restrictivo) o no menor del 1%(eri

terio más amplio) (Dobzhansky EL a]. 1980).

Los individuos con inversión pericéntrica, fusión cón­

tríca,constríccíón elástica en el par L3 y una o dos constríg

ciones elásticas en e] Á todos provienen dc la población AR,



cuyo tamaño muestral era de 35 individuos. La frecuencia de ca­

da una de las alteraciones en autosomas (inversión, fusión y

constricción en L3) sería de 1.4%, mientras que 1a frecuencia

de las alteraciones en el 1 sería de 2.8% (para autosomas -­

y para el Á q; 1 ).
S "3

q¿ 1 x
2 bol-ñ

Las frecuencias observadas estarian por lo tanto entre

los dos valores críticos y, por ser eventos únicos dentro de ­

la muestra, no puede tomarse una decisión segura. Por otra par

te, los segmentos supernumerarios si pueden ser considerados en

un estado polimórfico, puesto que su frecuencia estimada en AR

y PQ fue de 0.04 y que, dadoe1.tamaño de Ja muestra es conve-­

niente optar por el criterio más amplio.

ii) Constricciones elásticas

White (J957b) describió en Kczacrií (antes Moraba ) ¿23:

rrg_ la presencia de bivalentes heteromórficos con segmentos ­
cromosómicosextremadamente estirados durante la primera divi­

sión moiñtica, denominandoa estos segmentos "constricciones ­
elásticas". Desdeentonces a la fecha tales constricciones han

sido observadas en muchosotros ortópteros. Estas ocurren in­

variablemente en cromosomasmegamérícos que contienen el orgg

nizador nucleolar, mientras que en otros cromosomasse encon­

tró que esta extensión se desarrollaba sólo en aquellos casos

en que el organizador se encuentra entre el centrómero y un

quiasma localizado distalmentc a éste. (John,1976). En g.lgn;

gicornis se observó en este estudio que se producían constrig

ciones elásticas en el E, que por su condición de univalente



durante la meiosis en el macho no puede formar quiasmas,contra­

diciendo por lo tanto las observaciones previas. Las constric­
ciones observadas en autosomas se encontraban en todos los ca­

sos situadas contiguamente a la región pericóntrica y en uno

de los casos se pudo demostrar una clara relación entre la coní

tricción y un segmento supernumerario heterocromático.

Las observaciones en 5¿_longicornisy el hecho que las

.constricciones elásticas sean comunesen el par megamóricoha­

cen suponer una posible vinculación entre tales extensiones y

la heterocromatina. En los casos presentados en este estudio,

parece poco probable que todas las constricciones elásticas ­

sean organizadores nucleolares, lo cual concuerda con John ­

(1976) que considera improbable que todas las constricciones

elásticas corrCSpondana organizadores nucleolares estirados.

iii) Segmento supernumerario

El segmento supernumerario encontrado en este trabajo

presenta características similares a las observadas por Shaw

(1971a) en un mutante de Schistocerca gregaria,en el cual la

heterocigosis fue detectada en 14 de 24 folículos analizados.
En este mutante no se halló evidencia de movimiento de mate­

rial entre cromosomas, descartando la translocación comome­

canismo de origen del segmento, por lo cual se supone que el

bloque extra habria surgido "de novo" a través de un proceso
de duplicación y heterocromatinización. En el caso presenta­

do aquí los folículos no sc analizaron individualmente dado

que la mayoria de los preparados se hicieron por dispersión,



pero el segmento era claramente visible en todas las células ­

estudiadas (más de 60) en paquiteno y diploteno, de modo que ­

puede considerarse que no se trata de un mosaico sino que los

cinco individuos portadores (3 AR+ 2 PQ) serían heterocigotas

para el segmento. Por analogía con el caso descripto por Shaw

podria suponerse que también en este caso el origen del seg-­

mento sería una duplicación. Cabe sin embargo la posibilidad ­

de que una translocación desigual entre la región adyacente al

centrómero del X , incluyendo la región pericentromérica y la

constricción procéntríca, y la región pericentroméríca de un

cromosoma L2 haya producido un cromosoma E no funcional (por ­

pérdida del centrómero) que se perdería y un cromosoma L2 que

habría incorporado la heterocromatina pericentromérica y la ­

constrícción del 5 .

Un-hechonotable del caso descripto en este trabajo es

que el segmento ocurre en uno de los cromosomas largos, mien­

tras que en la mayoria de los casos registrados previamente ­

este tipo de reordenamiento ocurría en cromosomaspequeños -­

(John 1973].

iv) Inversión pericéntrica

La inversión aqui demostrada es similar a la descripta

por Sáez (1963) fijada en el neo-Y de Dichroplus bergii.En el

caso presentado en este estudio se supone que como consecuen­

cia de la inversión prácticamente todo el cromosoma, salvo las

regiones terminales, tendría su secuencia invertida con res-­

pecto a 1a original (fíg.11). En paquiteno no se observaron

asas de inversión por lo que se supone que las zonaS(k3aparcg
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FIGURA11: Interpretación de] bívalente heteromórfico observado en
la figura 8A. A) Ordenamiento original. Las flechas indican los
puntos de ruptura. B) Inversión. Las áreas punteadas no están ín­
cluidas en la inversión y constituyen las regiones de formación de
quiasmas. C) Esquemadel apareamiento y apariencia del bívalente
de diploteno a metafase l. c: centrómero; 1-4: diferentes regiones
del cromosoma.



miento se reducirían a las regiones terminales. Este fenomeno

de seudosinapsis ha sido observado en ortópteros (Nur 1968,F1et
cher y Hewitt 1978) y otros insectos como así también en roedores

polimórficos para inversiones pericéntricas (White 1973b) y e-­

vitaría 1a disminución de la fertilidad causada por el sobre-­

cruzamiento dentro de la región invertida cn los heterocigotas.

v) Bandeo C

El bandeo C demostró la presencia de bandas centroméri­

cas, teloméricas e intersticiales. Este último tipo de bandas

ha sido descripto en ortópteros en comosomasg y megamóricos

(Fontana y Vickery 1974, Klásterská gt _l. 1974, John y Free­

man 1976, Webby Westerman 1978). En Zoniopoda tarsata se des­

cribieron bandas de este tipo en los pares cromosómicos más

largos (Cardoso y Di Tomaso 1980). El caso presentado aqui se

ría comparable a este último puesto que los bivalentes con ban

das intersticiales tienen un comportamientoregular durante 1a
meiosis.

vi) Frecuenciapy terminalización de guiasmas

La frecuencia de quiasmas generalmente muestra una dis

tribución no aleatoria (Haldane 1931) lo que implica que el

número y la posición de los mismos debe estar sujeta a algún

tipo de control. Shaw (1971b) demostró la existencia de un

componente ambiental en e] mecanismo de regulación de loscuúas

mas. Por otra parte, comose indicó previamente, se han pre-­

sentado casos en los cuales la frecuencia de quiasmas podía ­
estar afectada por genes mendelianos simples, sistemas de ­

interacción génica y sistemas poligénicos. Existen además ­



muchos trabajos que indican que la heterocromatina supernumerg
ria puede ejercer algún efecto sobre las condiciones de los ­

quiasmas comoasí también las translocaciones e inversiones.

Contales antecedentes se consideró interesante estudiar

las variaciones en las frecuencias de quiasmas y el proceso de

terminalización en S. longicornis y tratar de determinar si ­
las reestructuraciones observadas podían influir sobre la re-­
combinación.

vi-a) Terminalización

El primer aspecto considerado fue el movimiento de

quiasmas. En este caso, a diferencia del estudio realizado por

Fox (1973) con g¿_¿regarial el estudio no se basó en las varia

ciones a lo largo del período diploténico, sino en la compara
ción de las frecuencias de quiasmas en distintos estadios (di­

ploteno, diacinesis y metafase I).

Los resultados obtenidos indicarían que en S. longicgï;

¿is se produce un movimiento continuo de quiasmas de diplotg

no a metafase I, puesto que hay una disminución del número tg

tal de quiasmas al pasar de diploteno a diacinesis, y una dis

minuciónde la relación quiasmas intersticiales/quiasmas tota

les al pasar de diacinesis a metafase I¿ Así, algunos de. los
quiasmas presentes en diploteno llegarían a soltarso al lle­

gar a diacinesis, mientras que el resto continuaría terminali
zando hasta metafase I, de modo que se desplazan a regiones ­
terminales.

Las diferencias entre estadios no pueden ser atribuí-­



das a variaciones entre cistos, comose propuso en otros casos

(Shaw 1971b, Ennis 1972), dado que los preparados fueron hechos

por dispersión de manera que cada uno de ellos tenía células ­

provenientes de varios cistos. Además, los valores no signifi­
cativos de los cocientes de varianzas para la interacción in­

dividuo x estadio observados en las tablas 8 y 10 indican que

todos los individuos muestran el mismotipo de variación entre
estadios.

vi-b) Variaciones individuales

Si 1a frecuencia de quiaSmas tuviera una distribución a

leatoria, ésta debería ser de tipo Poissdn (Haldane 1931), por

lo tanto, por las propiedades de esta distribución 1a media ­

tendria que ser igual a la varianza. Sin embargo, en todos los
individuos estudiados la varianza entre células era mucho más

baja que la media del ejemplar. Los eventos que tienen lugar T

previo a y durante la formación de los quiasmas estarían regu­

lados ambiental y genéticamente (Rees 196i, Lindsley "t al.­

1968), porlo tanto, si la varianza entre células es muchome­

nor que lo esperado por azar, es posible que algún determinan­

te, génico o ambiental, esté actuando de manera de canalizar ­

las frecuencias y reducir 1a varianza intraindividual.

Cuando se compararon individuos de la misma y de dis-­

tintas poblaciones se puso de manifiesto la existencia de una

alta variabilidad interindividual tanto en 1a frecuencia (nú­

mero total) comoen la distribución (proporción de quiasmas in

tersticíales) de quiasmas(diferencias significativas entre in



divíduos mLtablas 12 y 14). Las poblaciones estudiadas dista-­

ban entre sí unos 30 Km.y entre ellas había una barrera coní

tituida por la ciudad de La Rioja. Las condiciones ecológicas ­

de las dos poblaciones eran diferentes, puesto que ARse en-­

contraba en una zona llana y arenosa, muy alterada por la ac­

tividad humana, donde Larrea cuneifolia era la vegetación do­

minante. PQpor su parte se situaba al pie de la Sierra de Ve­

_lazco, en un terreno pedregoso en el cual Eulnesia ¿gligga era
abundante junto con varias gramíneas. Con todo, las poblacio­

nes no difieren en cuanto a las condiciones de los quiasmas ­

(diferencias entre poblaciones no significativas en tablas 12

y 14), de manera que se podría decir que las diferencias am-­

bientales no serían demasiado importantes, o, al menos, no se

rïan las únicas. Esto discrepa con lo hallado en g¿_gregaria

y Stetngphzma grossum (Shaw 1971a), aunque en aquel estudio

las condiciones de trabajo eran controladas pues se trataba ­

de poblaciones experimentales. Sin embargo, en S. longicornis

la variación interna entre cistos, cuya influencia fue obser­
vada por Shaw (1971a) y Ennis (1972), podría tener mayor im­

portancia que la variación ambiental. De todas maneras, 1a ­

gran varianza entre individuos observada debería estar asocia

da con una alta variación genética.Gran número de autores poí
tulan que las alteraciones cromosómicasestructurales pueden
tener una marcada influencia sobre las condiciones de los ­

quiasmas. Sin embargo, en el caso aquí presentado no pudo de­

mostrarse la existencia de una correlación entre la presen-­

cia de un determinado reordenamiento y variaciones en las rre

cuencías de quiasmas. Por el contrario, la variación interin­



dividual fue mucho mayor de lo que podrían explicar los rea-­

rreglos encontrados, puesto que los individuos heterocigotas ­

estructurales se distribuían a1 azar, abarcando gran parte del
rango de variación de frecuencias“ La variación interindivi-­

dual por lo tanto debe ser cuidadosamente analizada antes de ­

asignar a un determinado reordenamiento una cierta acción so-­

bre las condiciones de los quiasmas. En varios estudios (Kaya­

no y Nakamura 1960, Hewitt y John 1965, Sannomiya 1968, Arana

gt al. 1980) fenómenostales comointerferencia y coorienta-­
ción centromérica son estudiados en individuos heterocigotas

para fusiones y translocaciones comparando los datos de un

(o unos pocos) mutante (s) con los valores de individuos nor­
males. En base a este estudio se hace evidente que este tipo

de comparación no será válido a menos que se pueda demostrar

que la variación individual es despreciable. Este no es el cg

so de las poblaciones consideradas en el presente trabajo, de

modoque seria erróneo usar datos de un único individuo porta

dor de una fusión o una inversión para estudiar la influencia

de estos rearreglos sobre las condiciones de los quiasmas. En
el caso de los heterocigotas para el segmento extra en el par

L2 los individuos portadores se hallan dispersos a lo largo ­

del rango de variación (fig.9), de modo que el segmento no ten

dría influencias evidentes sobre las frecuencias de quiasmas.

En el caso de los estudios mencionados previamente po­

dría ser que las poblaciones estudiadas exhibieran menor va­

riación individual por ser experimentales, o que los cromoso­

mas involucrados fueran portadores de genes que controlan la
recombinación. En el caso aquí descripto, por e] contrario,­
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los cromosomascon alteraciones estructurales (cuatro de los

doce del complementohaploide) no portarïan genes relacionados

con el control de la recombinación o, si lo hacen, los rearre­

glos no alterarían Su expresión génica.

B) Euplectrotettix

Introducción

Entre los acrídidos se conocen casos en los cuales las

especies de un género se han diferenciado por procesos que in

volucran reordenamientos cromosómicos (Sáez y Pérez Mosquera ­

1971, White 19733, Hewitt 1979) y por esta razón es interesan­

te el estudio citogenético comparativo de especies relaciona-­
das.

En este estudio se analizaron los cariotipos de las es­

pecies E. shultzi Bruner y EL conspersus Bruner en muestras ­

provenientes de poblaciones de 1a Argentina. En ellas se pudo

comprobar la existencia de un polimorfismo para 1a presencia ­

dc un isocromosoma supernumerarío y 1a ocurrencia de mutacio­

nes cromosómicas espontáneas. Los supernumerarios o cromosomas

g ocurren con una frecuencia relativamente alta entre los o;
tópteros y pueden mostrar variaciones con respecto a su morfo­

logía y comportamiento meiótico (Jones 1975, Puertas 1975, Jg

nes y Rees 1982).A pesar de que se están estudiando con gran

interés, el papel de estos cromosomasen los sistemas genéti­

cos continúa siendo mienimmnPor esta razón se decidió ostu-­

diar en estas especies si los cromosomasg tenían alguna con
5secuencia sobre el comportamiento meiótico, comparando 1a ­



frecuencias de quiasmas en individuos portadores y libres de ­

supernumerarios.

Se estudiaron además las consecuencias meióticas de las

mutaciones cromosómicas y se compararon las dos especies con ­

referencia a sus frecuencias y distribución de quiasmas.

Resultados:

i) Cariotipos

Los cariotípos de ambas especies fueron determinados por

medio del estudio de células meióticas en anafase I y metafase

II y de células goniales en metafase. En ambos taxones se com­

probó que el cariotipo está compuesto de 2n=23 cromosomas en

los machos y que el mecanismo cromosómico de determinación del

sexo es de tipo X0 ddVXXoo (fig.12). Todos los cromosomas del
complementonormal tienen centrómero termina1,siendo por lo ­

tanto considerados telocéntricos e EL

Las longitudes cromosómicas relativas fueron muy simi­

lares en estas especies. El cromosoma 5 es el más largo del

complemento y los autosomas pueden ser agrupados en tres pa-­

res largos (L1 - L3), cinco medianos (Md-M8)y tres pequeños
(89-811).

En algunos individuos de ambas especies se sumaban al

complemento normal hasta dos cromosomas g de gran tamaño,con

el centrómero en posición mediana (fig. IZB, 13A, 14). Este

cromosoma era aún más largo que e] Á y heterocromático. Por

sus características morfológicas y su comportamientomeióti­

co (ver más adelante) se lo consideró un isocromosoma (Dar­
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FIGURA12: A) Caríograma representativo del caríotípo básico de
Euplectrotettíx shultzí. B) Caríogramarealizado a partir de una
célula de un individuo de E. conspersus portador de un É:
Barra = 10 um.



lington 1940), es decir, un cromosoma cuyos brazos son 1a ima"

gen espectacular uno del otro, conteniendo ambos la misma in-­

formación genética. Este cromosomaaccesorio fue encontrado en

las poblaciones de Famatina y Belén de E. shultzi y aparente-­

mente en las poblaciones de Salar La Amarga y Chacharramendi ­

de E. conspersus se halla el mismo cromosoma..—
ii) Comportamientomeiótico

Los individuos con el complemento cromosómico básico ­

(2n=23) formaban durante 1a meiosis 11 bivalentes +X. En los

ejemplares con un iso-B éste se presentaba comoun univalente

en forma de anillo o herradura debido a que sus brazos tenían

1a capacidad de aparearsc entre si, formando una asociación ­

terminal de naturaleza probablemente quiasmática (fig.14B).En

los individuos con dos 5, 10 más común fue que ellos forma-­

ran dos univalentes en anillo (6 herradura) (fig. 14C), aunque

en algunas pocas células los dos supernumerarios se agrupaban

formando un bivalente (fig. 14 D).

En ciclo de condensaciónLdecondensación del fi era si­

milar al del Á, mostrando heteropicnosis positiva durante ­

profase I y II y prometafase II. El É al igual que el Á se-­

grega en 1a primera división meiótica y se divide ecuacional­

mente en anafase II. No hubo evidencias de que ocurriera aso­

ciación entre el Á y el g de modoque la segregación de es

tos cromosomassería independiente.

Las características morfológicas y de comportamiento ­

meiótico del g e'an idénticas en ambas especies y también la

incidencia de este cromosoma (número observado de g por índi­
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FIGURA13: Alteraciones cromosómicas espontáneas. A) Cuadrívaiente
por tetrasomïa observado en una célula Única en dipioteno en un
individuo de Eupiectrotettíx shuitzi. Flecha: cuadrivaiente; pun­
ta de flecha: E¿ B) Cuadrivaiente por intercambio de material en­
tre no homóiogos encontrado en una célula en diploteno de un indí­
viduo de E. consEersus. Punta de flecha: cuadrivaiente. C) Penta­
vaiente observado en paquiteno en una célula de una individuo de
E. consEersus. D) Bivaiente en diploteno con una cromátíde dicéntrí­
ca y una acéntfica producido por sobrecruzamíento dentro de la re­
gión invertida en el heïerocigota para inversión de la especie E:
conspersus. E) Céiuia en paquiteno dei mismo individuo de (D) mos­
trando ei asa de inversión (punta de flecha). Barra —10 um.



viduo) era muysimilar en los dos grupos: 0.23 B/individuo en

É. shultzi y 0.2] en E.conspersus.

iii) Alteraciones cromosómicasespontáneas

La mayoría de los individuos mostraba un comportamiento

meiótico normal, comose describió en el parágrafo precedente.

Sin embargo, se detectaron varias irregularidades, puestas de

manifiesto por la formación de asociaciones múltiples.

La figura 13Amuestra una célula en diploteno de un in­

dividuo de B. shultzi portador de un g en 1a cual la configura

ción meiótica es 1 IV + IOII + X + B. E1 número total de auto
somas es po lo tanto 24 lo que permite suponer que el cuadri­

valente es debido a tetrasomía. El resto de las células de es

te individuo presentaba configuraciones normales. En ELconsper­

sus también se encontraron mutantes con células anormales un;

cas. Ellos corresponden a un individuo en el cual se observó ­

una célula en diploteno cuya configuración fue: 1 IV + 9 II +

X (fig. 13B) y otro en el que se encontró una célula en paqui­

teno que presentaba un pentavalente (fig.13C). El origen de es

tos multivalentes, a diferencia del descripto en E. shultzi,
seria tal vez por heterocigosis para translocaciones recípro­
cas. Si éste fuera el caso, el cuadrivalente de 1a figura 13B

se habría originado por una translocación de un segmento in-­

tercalar. Este reordenamiento requiere 1a ocurrencia de cua-­

tro roturas y que los segmentos intercambiados sean de tama-­

ños similares. La probalidad de ocurrencia de tales eventos ­

parece ser extremadamentebaja. La explicación alternativa se
ría que hayan oCurrido dos roturas y fusión de cromátides no



FIGURA1h: A) Prometafase II de un individuo de Euplectrotettix
shultzi portador de un É_(punta de flecha: E5 flecha: X5. Bl Célu­
la en diploteno de un individuo de E. conspersus mostrando un uni­
valente É_en anillo (punta de flechal. C5 Díploteno de un individuo
de E. conspersus con dos E) mostrando dos univalentes B en herradu­
ra. Dl Dos cromosomas É_apareados en paquíteno en un individuo de
E. conspersus. E) Células hermanas en prometafase II del mismo in­
dividuo de lC) mostrando un É_en cada polo (puntas de flecha) y el
Á_(flecha) en la célula superior. Barra = 10 um.



homólogas. Esta hipótesis requiere que los dos cromosomas no ho

mólogos hayan estado lo suficientemente próximos entre si en el

momentode las roturas, y que éstas y la fusión se produzcan ­

después del estadio-g previo a la meiosis. Este mecanismo im­

pone una severa restricción al tiempo disponible para la ocn-­

rrcncia del intercambio. Ninguna de estas dos hipótesis, por ­

lo tanto puede ser excluida. Por su parte el pentavalente de

la figura 13Crequiere para su origen cuatro roturas, y en es­

te caso no se dispone de una hipótesis alternativa. La ocurren

cia de roturas cromosómicas en individuos de las poblaciones ­

estudiadas seria relativamente muyfrecuente lo cual hace que

la hipótesis de translocación para el cuadrivalente de la fi-­

gura 13Bsea quizás más probable que la de rotura-fusión.

Dadoque en todos los casos los multivalentes fueron ha

llados en células únicas, se podria suponer que la alteración

que los determinó se debería haber producido una o una pocas ­

divisiones goniales previas a la meiosis. El cuadrivalente ob­

servado en E¿_Ehultzi probablemente se habría originado por —

no disyunción o citomixis, conduciendo esto a tetrasomia en
una sola célula.

iv) Heterocigota para inversión

Dc los dos individuos de g¿_conspersus de La Rioja, uno

resultó ser heterocigota para una inversión paracóntrica. Es­
ta condición se hizo evidente por la formación de una asa de

inversión en paquiteno (fíg. 13H). No se encontraron cóluJus

de este ejemplar en anafasc I, por lo cual no se pudo verifi­

car la formación de] puente y el fragmento consecuente. Sin



embargo la heterocigosis para inversión fue confirmada por 1a

observación de células en diploteno. En la figura 13Dse puede

ver un bivalente en el cual se ha producido un intercambio de

tipo en g que sería consecuencia de 1a ocurrencia de sobrecru­
hazamiento dentro del asa de inversión. En este bivalente se
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formado entonces una cromátide dicéntrica que en anafase Icons­

tituirá un puente y una cromátide acéntrica que corresponde a1

fragmento delmismo estadio.

V) Frecuencia de gpiasmas

Comoen el caso de S. longicornis, se estudió la frc-­

y distribución de quiasmas mediante la determinación del númg
ro total de quiasmas y la proporción de ouiasmas intersticia-­

les por célula en diploteno. Conestos datos se determinó ini

cialmente si para cada especie existían diferencias signjficg
tivas entre las distintas poblaciones muestreadas. Para ello

se compararon los datos obtenidos estudiando aproximadamente

nueve células por individuo mediante un análisis de la varian
za.

Para E. shultgi (tablas 15 y 16) se encontró que las

poblaciones de Famatina y Belén no difcrían significativamen­
te ni en número total de quiasmas ni en la proporción de quias

mas intersticiales por célula (p2>0.05). Se encontró sin em-­

bargo que existían diferencias altamente significativas en-­
tre los individuos de cada población (p<30.01).

Los resultados para E.consp9rsu¿ (tablas 17 y 18) fue­

ron muysimilares, esto es, las diferencias entre poblaciones

no fueron significativas (p) 0.05) mientras que existe una ­



TABLA15: Análisis de la varianza para comparar los valores medios de núme­
ro de quíasmas por célula entre las poblaciones de Famatína y Belén de
Euplectrotettíx shultzí.

Item .L. S. C. C. H. F p

POBLACIONES 1 0.8001 0.8001 0.13 0.73

INDIVIDUOS 8 h8.5203 6.0650 6.27 ¿10'5

ERROR 76 73.5750 0.9681 —­

TOTAL 85 122.895h -—— -­

TABLA16: Análisis de la varianza para comparar las poblaciones de Famati­
na y Belén de E. shultzí con respecto a 1a proporción de quíasmas intersti­
ciales por célula.

Item .L. S. C. C. M. F p

POBLACIONES 1 0.06351 0.06351 0.96 0.36

INDIVIDUOS 8 o 52677 0.06585 6.05 ¿10'5

ERROR 76 0.82719 0.01088 -­

TOTAL 85 1.h17h7 --- -­
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TABLA17: Análisis de la varianza para comparar las poblaciones de La Amar­
ga, Chacharramendi y Santa Rosa de Euplectrotettíx conspersus con respecto
a] número total de quiasmas por célula.

ïltem G.L s. c. c. M. F p

POBLACIONES 2 19.6817 9.8h08 1.25 0.325

INDIVIDUOS 11 86.7980 7.8907 5.03 ¿10'5

ERROR no 172.7139 1.5701 -­

TOTAL 123 279.1936 --- '­

TABLA18: Análisis de la varaianza para comparar la prop0rci6n de quiasmas
intersticiales por célula entre ias poblaciones de La Amarga, Chacharramen­
di y Santa Rosa de E. conspersus.

Item G.L S. C. C. M. F p

POBLACIONES 2 0.16151 0.08076 2.83 0.102

INDIVIDUOS 11 0.31h26 0.02857 3.20 ¿10'3

ERROR 110 0.98336 0.0089h -­

TOTAL 123 1.h5913 ——_ __



gran variabilidad intrapoblacional (p<?0.01).

Dado que los resultados de estos estudios demostraron —

que eran más importantes las diferencias entre individuos que

entre poblaciones se agruparon los datos de todas las poblacig
nes para cada especie y con ellos se compararon las especies ­

entre sí.Si bien de este modose incluyen en el error las difg

rencias entre poblaciones de cada especie, éstas no son dema—­

siado importantes.

En la tabla 19 se resumen los resultados del análisis ­

de la varianza para comparar las especies E. shultzi y E. cons­

persus con respecto al número total de quiasmas por célula.

Las diferencias entre especies, aunque no muygrandes son es­

tadísticamente significativas (0.01<¡mp.05). Dadoque al a-­

grandar el error agrupando individuos de distintas poblacio-­

nes aumenta la probabilidad de aceptar la hipótesis nula (i-­

gualdad de medias), la significación del estadístico permite
decir que las especies diferirían en cuanto al número total

de quiasmas por célula. En este análisis se pone nuevamente de

manifiesto 1a alta variabilidad entre individuos (p4;0.01).

A1 comparar los valores de quiasmas intersticiales/qums_

mas totales por célula (tabla 20) se encuentra que las eSpe-­

cies no difieren en la distribución de sus quiasmas (p) 0.05),

aunquehay una alta variabilidad interindividual (p4g0.01).

Resumiendo, se podría decir que E: conspersus tiene una

mayor frecuencia de quiasmas que y. shultzi (tabla 21) pero ­

que no difieran en 1a localización de los mismos, medida en

proporción de quiasmas intersticiales.



. TABLA19: Análisis de la varianza para comparar las especies Euplectrotettix
shultzi y E. conspersus con respecto al nümero total de quiasmas por célula.

Item G.L. s. c. c. M. F p

ESPECIES 1 149.4090 ¡49.ll090 6.68 0.017

INDIVIDUOS 23 170.01.31; 7.3932 5.1.8 No

ERROR 191. 261.8141414 1.31479 -­

TOTAL 218 1481.2968 --- -­

TABLA20: Análisis de la varianza para la comparación de la proporción de
quiasmas intersticiales por célula entre E. shultzi y E. conspersus.

Item G.L. S. C. C. M. F p

ESPECIES l 0.03092 0.03092 0.65 0.A3

INDIVIDUOS 23 1.09630 0.0%767 h.98 n30

ERROR 19H l.8586h 0.00958 -­

TOTAL 218 2.98586 --- -­

TABLAZl: Valores medios de número total de quiasmas y proporción de quias­
mas intersticiales por célula para individuos con y sin E_de las especies
E. shultzi y E. conspersus, y probabilidad de que las diferencias entre ín­
dividuos portadores y libres de E_se deban al azar.

QuíasmasTotales lnterstíciales/Totales
Glob. -B +B p Glob. -B +B p

E. 5h: lh.03 13.79 lA.SO 0.8h 0.701 0.725 0.656 AH

E. co. lS.Ol 15.02' lh.95 rvl 0.725 0.720 0.75h tv]



Mediante contrastes realizados por el método de Sheffé

(1959) se compararon luego las frecuencias de quiasmas entre ­

individuos portadores y libres de g dentro de cada especie (tg

bla 21). Las diferencias entre cariomorfos pueden considerarse

despreciables (p»r0.05) tanto para quiasmas totales como para

quiasmas itersticiales/quiasmas totales, por lo que podría con

cluirse que los g en estas especies no afectarían las condi­

ciones de los quiasmas.

Qiscusión:

E. shultzi y E. conspersus comparten las característi­

cas cariotípicas de la mayoría de los acrídidos, es decir, Zn=

23 cromosomas monobraquialesa con mecanismo de determinación ­

del sexo de tipo XOdeXX 9g. Las similitudes de los carioti­

pos de éstas especies son muyevidentes tanto en la morfolo-­

gía cuanto en las longitudes relativas de los cromosomas.Mesa

gt al; (1982) estudiaron tres especies no identificadas pertg
necientes a este género provenientes de Paraguay, Uruguay y ­

Brasil, que fueron denominadasprovísoriamente Euplectrotettix

sp. N°1, g. Sp N°2 y g Sp. N°3.

En estos tres taxones se encontró el mismo número cromosómico

y mecanismo cromosómico de determinación del sexo. Aunque no

se dispone de información acerca de los cariotipos de las ­

mismas, el número cromosómico 2n=23 en general se asocia en ­

los acrídídos con cromosomasacro o telocéntricos, por lo tan

to se podria suponer que en todas las especies de este género

estudiadas cromosómicamentehasta el presente se habrían con­

servado las caracterísitcas cariotípicas, y que por lo tanto



la tasa de alteración caríotípica habría sido relativamente ba­

ja en este grupo. Esta conclusión está avalada por el hecho que

E. shultzi y E. conspersus son polimórficas para un iso-B con

las mismascaracteristicas.Sin embargo, el descubrimiento de ­

alteraciones cromosómicas, algunas de las cuales requieren la

ocurrencia de múltiples roturas, en una frecuencia relativamen
te alta, sería un indicio de que habría una alta tasa de muta­

ciones cromosómicas en este grupo, quizás debida al efecto de

los plaguicidas que se emplean para controlar las poblaciones

de langostas. De hecho, se estudiaron alrededor de 300 célula;

habiéndose encontrado tres mutaciones espontáneas y un indi-­

viduo heterocigota para inversión. Si se consideran sólo las

aberraciones correspondientes a la generación en estudio, la
Ofrecuencia de las mismas sería de aproximadamente 3/300= la.

Para mutaciones gónicas, la tasa de sustitución aléli­

ca (= tasa de evolución)es:

K= m para mutaciones neutras.

k= 4Ne m s para mutaciones favorables (Nei 1975)

donde: E es 1a tasa de sustitución alélica,fig el tamaño efec­

tivo de 1a población, m la tasa de mutación y s el coeficien­

te de selección. Para mutaciones cromosómicas es de espear unn

relación similar aunque comolas alteraciones estructurales en

general requieren al menos dos roturas, probablemente la ecua
ción debería ser cuadrática:

kocmz s

. . 2Dado que, para valores de m comprendidos entre 0 y 1,m <
m,»1a tasa de evolución cromosómica debería ser en general ­



menor que la génica, pero de todos modos, si m es alta como en

el caso de Euplectrotettix y E es baja, es necesario que haya

un coeficiente de selección alto en contra de las mutaciones re
cientemente aparecidas para que la proporción se conserve. Así,

es de esperar que en este grupo actúe una fuerte selección reí
ponsable del mantenimiento del patrón establecido de número y

morfología cromosómicos.

En el caso estudiado se plantea el problema de explicar
el origen)rmantenímiento del iso-B en las poblaciones. Cromoso

mas supernumerarios han sido encontrados en un gran número de

plantas y animales (para una revisión se recomienda consultar

a Rutishauser 1960, Battaglia 1964, John y Lewis 1965, 1968,Whi

te 19733, Muntzing 1974, Jones 1975, Puertas 1975, Hewitt 1973,

1979, Jones y Rees 1982). Sin embargo sus efectos a nivel feng

típico son cuestión de debate.Como se indicó en la introduc-­

ción muchos autores proponen que la heterocromatina supernume­

raria podria tener efectos sobre las condiciones de los quias­

mas, sin embargo en Camnulla pellucida (Schroeter y Hewitt ­

1974) y S. longicornis (como se vió previamente) no se detecta
taron influencias evidentes del material heterocromático extra

a este reSpecto. Se podría concluir entonces que la heterocrg

matina seria un material heterogéneo cuyos efectos por lo_tan

to pueden ser variables. Los cromosomas B no pueden considerar

se un material genéticamente inerte puesto que pueden contener

genes reguladores (Oliver _t _l. 1982), ejercer efectos sobre

la fertilidad (Jones y Rees 1967) y la tasa de mortalidad (Los

pinasse 1973) y desplegar actividad organizadora nucleolar ­



(Carr y Carr 1982), sin embargo los supernumerarios suelen ser

considerados elementos parasïticos mantenidos por 1a interac-­

ción de mecanismos de acumulación tales como no disyunción nútg

tica o conducción meiótica (Nur 1965, Matthews y Jones 1982),­

con fuerzas selectivas que actuarïan en contra de los indivi-­

duos portadores de g.

En el caso de Euplectrotettix el g se podría haber ori­

ginado por. misdivisión (Darlington 1939, 1940) de un autosoma

seguido de heterocromatinización. Dadoque el supernumerario

presenta en ambasespecies las mismas características se pue­

de suponer que este reordenamiento ocurrió independientemente

en cada especie o que ocurrió una sola vez en un antecesor prg

vio a la divergencia entre los dos taxones. Ya que la probabi­

lidad de que ocurran dos mutaciones con idénticas caracterís­

ticas debería ser sumamentebaja, la segunda alternativa pare

ce más probable. Si éste es el caso, el g, una vez originado

ha sido mantenido en las poblaciones hasta la actualidad.

El g es estable mitótica y meióticamente, puesto que no hay

variaciones intraindividuales con respecto al númerode g por

célula, al menos en los machos. Por este motivo no puede supo

nerse que estén actuando mecanismos de acumulación en el man­

tenimiento del polimorfirsmo. Las similitudes cariotípicas ob

servadas entre E. shultzi y E. conspersus a pesar de la con

siderable tasa de mutación cromosómica indicarían que en este

grupo estaría actuando un proceso de ortoselección cariotípi­

ca (White 1965). En tales condiciones los cromosomas g habriui

sido conservados sin cambios y en frecuencias prácticamente ­
idénticas desde la divergencia de las especies. Es de esperar



por lo tanto que este polímorfismo tenga algún valor selectivo

para las poblaciones. Ya que aparentemente no presenta efectos

exofenotipicos, se compararon las frecuencias de quiasmas en-­

tre individuos portadores y libres de g, tratando de descubrir

las influencias (si éstas existieran) de los g sobre la recom­
bínación (tabla 21). Los resultados de este análisis indicaron

que las diferencias entre individuos portadores y no portado­

res de g no eran significativas tanto para númerototal de ­

quiasmas comopara la proporción de quiasmas intersticiales ­

por célula, en ambas especies.

Sobre la base de estas observaciones no es posible determinar

el papel exacto que juegan los g en el sistema genético de es­

tas especies, pero aparentemente no se relacionaria con efec­

tos exofenotipicos ni con influencias sobre la recombinación,

quedando comoúnica posibilidad algún tipo de efecto a nivel

regulatorio.

Las variaciones de las frecuencias de quiasmas se estu­

diaron entre y dentro de especies (tablas 15-20). Se destaca

a partir de los análisis estadísticos que la variación indivi
dual dentro de cada especie es sumamente grande, similarmente

a lo observado previamente en S. lomgícornis (tablas 8, 10,12,

14) y en Chorthippug_brunneus (Laurienyones 1981). También ­

se encontró que la variación entre celulas, dentro de indivi­

duo, es marcadamentereducida (la varianza dentro de indivi-­

duo es mucho menor que la media), lo que estaria de acuerdo ­

con 1a idea de que la frecuencia de quiasmas no tiene una ­

distribución aleatoria (Haldane 1931). Las diferencias entre

individuos podrian ser debidas a componentes genéticos o am­



bientales. Mather (1937) propuso que las propiedades de los ­

quiasmas podían ser definidas en términos de dos parámetroszla

distancia diferencial (g) y la distancia de interferencia (il.

¿d¿ se define como1a distancia a la cual se forma el primer

quiasma con relación a un punto fijo (arbitrario) del cromosg

ma, e i es 1a distancia media entre dos quiasmas vecinos.Hen­

derson (J963b) encontró que este modelo explicaba las observa­

ciones realizadas en Schistocerca gregaria considerando d,mg

dida desde el telómero, igual a cero, esto es, el primer quias

ma se formaría en la región terminal del cromosoma. Si los va­

lores que pueden tomar estos dos-parámetros estuvieran deter­
minados por sistemas poligénicos, podrian ser influidos muy ­

fuertemente por el ambiente, y ésta podría ser 1a explicación

para las diferencias interindividuales.

Las especiesypresentaron diferencias significativas ­

(0.0]<]J<0.05) aunque no demasiado grandes para 1a media de

quiasmas tota1e51)or célula y diferencias no significativas ­
para 1a relación quiasmas intersticiales/quiasmas totales por
célula (tablas 18 y 20).

De acuerdo al modelo propuesto estas diferencias podrian ex-­

plicarse considerando que las especies habrían divergido poco

en los sistemas que determinan la distancia g, puesto que no
hay diferencias en la proporción de quiasmas intersticiales,

pero en promedio i podria ser un poco mayor en B. shultzi de

terminando que disminuya 1a probabilidad de que se forme un ­

segundo quiasma en cada bivalente, lo que determinaria una mg

nor frecuencia de quiasmas totales que en p. conspersus.



Concluyendo, se podria proponer que en el género Euplec­

tunettk estaria actuandouna fuerte selección ortocariotípica
en contra de la mayor parte de los individuos portadores de re­

estructuracionesY'cuya consecuenciá seria un cariotipo y com-­

portamiento meiótico altamente conservativos.



C) Dichroplus elongatus

Introducción:

Dichroplus es un género que abarca más de cuarenta espe

cies y en el cual se han descripto casos muy interesantes de ­

especiacíón cromosómica, que pueden ser considerados clásicos

(Sáez y Pérez Mosquera 1971). Los procesos involucrados en la

evolución de estas especies incluyen inversiones pericéntri
cas y fusiones céntricas y en tándem en autosmas y alosomas,—

procesos que han conducido a'una reducción del número de cro­

mosomas desde el básico 2n= 23 (XO) de 1a familia Acrididae a1

cariotipo extremo de D: silveiraguidgi compuesto de 2n=8 (XY)

(Sáez 19563). Estos rearreglos alcanzaron fijación en muchas ­

dellas especies originando cariotipos estables, pero, al menos

en cuatro eSpecies (D. fuscus, D. maculipennis¿_D. pratensisyD.

vitattus) se conserva el polimorfismo para fusiones céntri-­

cas (Mesa gt al. 1982), de modo que, probablemente, mediante

un muestreo extensivo, se podrian detectar muchos otros casos

de especies polimórficas o politípicas.

Las especies de este género, por lo tanto, pueden coní
tituir un excelente material pra el estudio tanto de los meca­

nismos de evolución cromosómica, como de los efectos dc las al

teracioncs cromosómicasen el sistema genético. Q. elongatus
es conocida comouna especie que presenta un cariotipo primi­

vo, es decir,con 2n= 23 cromosomas tclocéntricos en los.machos

y mecanismo cromosómico de determinación del sexo detipo XO

ddYXXoo (Sáez 1930c, 1956b5362)'P6rezhbsquen4IQ7I,Mesfi1950;ñbsa



_t _l 1982,. Lafuente 1977,Lafuente y Guerra 1977), pero en ­

el presente estudio se detectó la ocurrencia de un polimorfis­

mo para un cromosomag en una muestra proveniente de la pro-­

vincia de Tucumán.

Considerandoel gran número de informes acerca de influ­

encias de la heterocromatina supernumeraria sobre las condicig

nes de los quiasmas y los resultados positivos obtenidos en mu

chos de ellos, se decidió estudiar las frecuencias de quiasmas

en los individuos con y sin cromosomasaccesorios, analizando

además el problema de la terminalización de quiasmas y las va

riaciones de la frecuencia de quiasmas de diploteno a metafa­
se I , con el objeto de estudiar en esta especie los efectos degg
les cromosomassobre el comportamiento meiótico.

Resultados:

i) Cariotipo básico y reestructuraciones cromosómicas

Comose indicó previamente, el complemento básico de

D. elongatus se compone de 23 cromosomas en los machos con ­

mecanismo sexual X0 ddVXX9Q de modo que en 1a mayoría de los

individuos la configuración meiótica observada era: 11 II + X

(fig. 15a).

En cuatro de los 23 individuos estudiados se detectó
un cromosomasupernumerario (g) acrocéntrico y heterocromáti­

co, cuya longitud es aproximadamente la tercera parte de la

del Á. El número de g por espermatocito primario era variable

dentro de cada individuo, siendo el rango de variación de 0-4.

Esto implica que el g es mitóticamente inestable, ya que la
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FIGURA15: a) Metafase I de un individuo de Díchropius elongatus
con complemento cromosómico básico. b) Metafase | con un B (punta
de flecha). c) Paquíteno tardio mostrando una cadena de tFES B
(punta de flecha). d) Anafase I con un bívalente E_rezagado ea ei
ecuador. e) Diploteno de un individuo heterocígota para un segmen­
to supernumerarío termina] en el par 9. (punta de flecha). f) Día­
cínesis de un heterocigota para un segmento supernumerarío proxi­
mai en el par 8 (punta de flecha). Barra = 10 pm.



disyunción irregular de este cromosomadurante las divisiones

goniales explicaría las variaciones en el número de supernume­

raríos por célula. En los espermatocitos con un solo g , éste

formaba un univalente heterocromático extra durante la primera

división meiótica (fig. 15h). Cuando en una misma célula se ha

llaban dos g, éstos tenían la capacidad de aparearse y formar

un bivalente, pero algunas veces se mantenían no asociados, cg

mo dos univalentes. Tres g en el mismo espermatocito I tenían

también la posibilidad de aparearsec>no aparearse, de modoque

se observaron diferentes configuraciones: una cadena de tres

(fig. 15c), un bivalente+ un univalente, o tres univalentes.

Cuando cuatro E se encontraban en la misma célula no se veían

múltiples, sino dos bivalentes o un bivalente +- dos univalen­
tes .

La asociación en los bivalentes g muyprobablemente se

ría quiasmática, puesto que si los supernumerarios tuvieran la

capacidad de relacionarse por algán tipo de asociación no homg

loga heterocromática, seria de esperar que también lo hicie­

ran con el Á o con regiones heterocromáticas de los autosoma;

lo cual en general no ocurrió o era relativamente raro. La a­
sociación de la cadena de tres en cambio no es clara. En este

múltiple el cromosomacentral de 1a cadena está asociado por

la región terminal distal con uno y por la región céntrica con

el otro de los restantes g. La asociación terminal seguramen­

te scría quiasmática, por analogía con lo que ocurre en los

bivalentes. La asociación céntrica por su parte podría deber­

se a la ocurrencia de un quiasma en, o muy cerca de, el cen­

trómero o en el diminuto brazo corto. Esto evento en general



es poco probable, de modo que también podría suponerse que la

asociación fuera debida a aglutinamiento ("stickness").

Juntamente con su inestabilidad mitótica los g muestran

también irregularidades en 1a segregación, incluso en células —
en las cuales estuvieran formando bivalentes. En metafase I los

bivalentes g se encuentran a veces desplazados hacia un polo,­

lo cual determina que ambos cromosomas migren hacia el mismo pg

lo sin experimentar disyuncíón. En otras células los bivalentes

g se rezagan en anafase I (fig. 15d) de manera que no llegan a

ser incluidos en el núcleo del espermatocíto secundario, cons­
tituyendo por lo tanto un micronúcleo.

Ademásde los g se encontraron otros reordenamientos en

individuos únicos heterocigotas para la alteración. Ellos co­

rresponden a dos segmentos supernumerarios heterocromáticos ­

con diferentes características y.lnca1izados en cromosomas­

distintos. Uno de ellos es un bloque terminal en el cromosoma

9 (fig. 15€). A causa de su ubicación los quiasmas se forman

siempre intersticialmente, de manera que 1a segregación del

segmento ocurre invariablemente en anafase II. El otro segmen

to se sitúa proximalmente en el cromosoma8 (fig. ISf). En es

te caso los quiasmas se forman siempre distalmente al bloque,

de modoque éste segrega siempre en la primera división meió­
tica.

ii) Frecuencia de guiasmas X terminalización

ii-a) Terminalización de quiasmas

De modosimilar a lo descripto para S. longicornisL se

analizó mediante análisis estadísticos el movimientode quías
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mas de diploteno a metafase I, comparando las frecuencias de ­

quiasmas en distintos estadios. Los datos de todos los indivi­

duos fueron agrupados de manera que la variación entre indivi­

duos quedó incluida en el error. Diploteno y diacinesís fue-­

ron subdivididos en dos estadios: temprano y tardío, de mane­

ra que se compararon los valores medios entre un total de cin

co estadios, estudiando un promedio de 140 células por estadio.

Las medias para número total de quiasmas por célula (tg

pla 22) fueron comparadas mediante un análisis de la varianza.

Los resultados del mismo (tabla 23) indican que existen dife­

recnías significativas entre. estadios (p<0.01). Los contras­
tes entre medias realizados mediante el método de Scheffé (1959)

demostraron que las únicas diferencias significativas son las

que existen entre diploteno temprano y los demás estadios. La

conclusión sería que algunos quiasmas se liberan al pasar de

diploteno temprano a diploteno tardío, disminuyendo asi el nú­

mero total de quiasmas, pero desde diploteno tardío a metafa­

se I este número permanece constante.

Las medias para la proporción de quiasmas intersticia­

les por célula para cada estadio se pueden encontrar en la tg

bla 24, y los resultados de 1a comparación de las mismas en

la tabla 25. El análisis de la varianza indicó que las dife­

rencias entre las medias son altamente significativas (p«0.01L

A1 realizar los contrastes entre las medias se pudo comprobar

que la proporción de quiasmas intersticiales por célula dis­
minuye a lo largo de diploteno hasta diacinesís (diferencias

altamente significativas entre diploteno tempranoy diploteno
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TABLA22: Frecuencias medias de quíasmas totales por célula en los cinco es­
tadios considerados en Díchroplus eiongatus.

DíacinesisDiploteno M l
temp. tard. temp. tard.

13.31 13.00 12.77 12.98 12.8h

TABLA23: Análisis de la varianza para comparar las frecuencias de quíasmas
totales de la tabla 22.

Item G.L. S. C. C. H. p

ESTADIOS h 17.7008 b.h252 5.0h 0.0005

ERROR 693 608.230h 0.8777 -­

TOTAL 697 625.9312 --- '­

Contraste:

Diploteno tempranovs. estadios posteriores

= 3.7176 F = 3.A6 p = 0.0083_f_
sf
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TABLA2h: Frecuencias medias de quíasmas íntersticiaies/quiasmas totales
por célula correspondientes a los cinco estadios estudiados en Dichroplus
eiongatus.

L Dipioteno Diacinesís
M l

temp. tard. temp. tard.

0.6219 0.5ü63 0.5050 0.4711 0.h737

TABLA25: Análisis de ia varianza correspondiente a la comparación de
ias medias de la tabla 2h.

Item G.L. S. C. C. M. p

ESTADIOS A 1.6h95 0.h125 21.92 ¡v0

ERROR 69h 13.0539 0.0188 -­

TOTAL 698 1h.7o3u -_- __

Contrastes: Comparaciónde cada estadío con los estadios
posteriores.

Dipioteno temp. }%;1= 7.52h8 F = 1h.16 p 3 0

Dipioteno tard. l—%;|=h.h990 F = 5.06 p = 0.0005

Diacinesistemp. +%;1= 2.h589 F = 1.51 p = 0.2000

Diacinesistard. %:= 0.1737 F= 0.008 p: 1
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tardío con rCSpecto a estadios posteriores), pero durante dig

cinesis y hasta metafase I la misma permanece constante.La con

clusión a la que se llega es que el proceso de terminalización

ocurre, pero sólo en etapas tempranas de la meiosis y que mu-­

chos de los quiasmas atraviesan diacinesis y metafase I sin ­

terminalizar, llegando en estas condiciones a los comienzos de
anafase I.

La observación de células anafásicas apoya las conclu-­

siones emanadasdel estudio estadístico (fig. 16a, b, c,). En

estadios tempranos de la anafase I, en el momento en que la ­

separación de los hómologos está apenas comenzando, algunos —

quiasmas no están todavia terminalizados. A medida que la mi­

gración progresa no se produce un proceso del tipo de la ter­

minalización y esto se pone en evidencia por el hecho que los

segmentos de cromátides situados entre el punto en el cual es­

taba situado el quiasma en metafase I y el telómero migran dig

puestos paralelamente a1 plano ecuatorial.

En la figura 17 se esquematizan las distintas configu­

raciones anafásicas de acuerdo al número de quiasmas y la ubi­

cación que ocupaban en el bivalente en metafase I.

ii-b) Frecuencia de quiasmas X variación entre individuos

Considerandoque no existen diferencias significativas

para el número total de quiasmas por célula desde diploteno

tardío hasta metafase I, los datos de estos estadios fueron ­

agrupados y con ellos se compararon las frecuencias de quias­

mas entre individuos y entre cariomorfos (individuos porta-­

dores y libres de gl. Para este estudio se analizaron mus ZTCQ



FIGURA16: a) Metafase | tardía de Dichropius eiongatus: nótese la
existencia de varios bivaientes que están por iniciar ia separación
con quiasmas aün intersticiaies. b) y c) Anafase l temprana: las
cromátides homólogas se mantienen paralelas entre si durante ia mí­
gracíón a partir del lugar que ocupaba ei quíasma en Ml. Barra=10 pm.

P+T P i

MI

Al

ii
ae

FIGURA17: Interpretación de los cromosomas de ia figura 16 de
acuerdo ai número y ubicación de los quiasmas en metafase I. P: quías
ma proximal; T: quiasma termina]; I: quíasma intersticial; P+T: un
quiasma proximal y un quiasma termina].



- 105 ­

lulas por individuo. Los valores medios para individuos con y

sin cromosomassupernumerarios se pueden encontrar en la tabla

26. El análisis de la varianza correspondiente (tabla 27) indi
c6 que existen diferencias altamente significativas entre indi­

duos (dentro de cariomorfo) (p «0.01), pero las diferencias ­

entre individuos portadores y libres de g no fueron significa­

tivas (p> 0.05). Con los valores medios de número total de quias

mas por célula de cada individuo se realizaron dos histogramas

de frecuencias [fig. 183, b) uno para todos los individuos de

la muestra agrupados y otro en el cual se indican separadamen­

te los portadores y libres de g . En la figura 17b se puede ­

ver que los individuos portadores de g están distribuidos a am

bos lados de la media, de modo que existe superposición de los

histogramas para individuos con y sin g. Esto indicaría que ­
los g no influenciarian la frecuencia media de quiasmas por ­
celúla,

ii-c) Varianza entre células

Las varianzas entre células para número total de quias
mas por célula fueron calculadas para los individuos con y ­

sin g . Estos valores fueron comparadosestadísticamente en-­
contrándose que las diferencias entre cariomorfos eran signi­

ficativas (t2]= 2.21, 0.0FT<0.0S), siendo mayor la media de
los individuos portadores de g (tabla 28).

El histograma de la figura 19 muestra que, aunque so­

lapan en cierta proporción las distribuciones de individuos —

con y sin B, los portadores de cromosomas accesorios se en-­

cuentran todos a la derecha (valores más altos) de la media
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¡TABLA26: Frecuencia de quiasmas totales por célula en individuos de
Dichroplus elongatus portadores y libres de E¡

+B -B

13.10h5 12.8333

TABLA27: Análisis de la varianza para comparar las frecuencias de quias­
mas entre individuos con y sin E_de D. eIOngatus.

ítem G.L. s. c. c. M. F p

CARIOTIPOS 1 7.7628 7.7628 1.33 0.26

INDIVIDUOS 21 122.9301 5.8538 8.81 «Jo

ERROR 609 hoh.7739 0.66h7 -­

TOTAL 631 535.h668 --- '­

TABLA28: Varianzas medias de número total de quiasmas por célula para in­
dividuos de D. elengatus qon y sin cromosomasaccesorios, valor del estadis­
tico ¿_y probabilidad de que las diferencias se deban al azar.

+8 ‘B tz] p

0.9h6 0.578 2.21 0.019



11.0 ‘23 |2.0 ‘ |11| 13.3

FIGURA18: a) Histograma de distribución de frecuencias para la me­
dia de nümero de quiasmas por célula incluyendo individuos con y sin
B de Díchropius elon atus. b) Lo mismo que (a) pero diferenciando los
individuos portadores ÜWHM)de los libres de É_(ÉÉES.



FIGURA19: a) Hístograma de distribución de frecuencias para la va­
rianza entre células del número total de quíasmas incluyendo indi­
viduos portadores y libres de E_de Dichroplus elon atus. b) Igual
que (a) pero díferencíando los individuos con ¡MHMHSy sin ( ) E:
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poblacional.

Discusión:

En la actualidad es bien conocido el hecho de que los

quiasmas son la manifestación citológica de la recombinación ­

genética (Creighton y Mc Clintock 1931, Brink y Cooper 1935,­

Brown y Zohary 1955).

El estudio de las frecuencias de quiasmas da por lo tanto una

importante información acerca de 1a capacidad de una especie o

población que posee flexibilidad genética para responder me-­
diante recombinaciones a condiciones ambientales cambiantes.

Comose dijo anteriormente, las condiciones de los_quiqí

mas estarían determinadas genética y ambientalmente y en mu-­

chos casos 1a heterocromatina supernumeraria y los reordena-­

mientos cromosómicos forman parte del mecanismo de control de

1a recombinación; Es de esperar que las mutaciones cromosómi­

cas tengan su efecto más importante a nivel del endofenotípo ­

(John y Lewis 1966) y por esta razón se trató de determinar ­

en D. elongatus la posible función de la heterocromatina su­

pernumeraria en el sistema genético de regulación de los quias
mas .

Los segmentos supernumerarios hallados durante el pre­

sente estudio no pueden ser analizados comoun verdadero poli

morfísmo por cuanto fueron encontrados en individuos únicos.

Podrian por 10 tanto tratarse de mutantes recientes en los

cuales aún no ha actuado la selección para permitir ajustes en

-e1 efecto de tales bloques, o podria ser una variante cromosg

mica en vias de extinción. En este trabajo, por lo tanto, se
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focalizó 1a atención sobre dos problemas fundamentales relacig
nados con el comportamiento meíótico. El primero de ellos fue

el estudio mfl.movimiento de quiasmas desde diploteno hasta ­

metafase I, y el otro se refirió a la influencia de los cromo

somas_g sobre la frecuencia de quiasmas.

El estudio de la terminalización se realizó mediante un

método similar al aplicado en el estudio previamente comenta­

do sobre S. longicornis y el realizado por Fox (1973) en g¿_

gregariaz pero los resultados obtenidos distan de los a1-­

canzados en ambos de estos trabajos. En S. gregaria el movi-­

miento de quiasmas se estudió sólo durante diploteno dividien

do el período en cuatro etapas. Comparandolas frecuencias de

quiasmas de dichos estadios no se obtuvo evidencias de que o­

curra terminalización durante diploteno. En S. 10ngicornis_co­
mo se indicó oportunamente, se estudiaron los periodos de di­

ploteno, diacinesi5)(metafase I x los resultados indicaron ­

que el movimiento de quiasmas se producía en forma continua.

En D.e1 ongatus los presentes resultados indicarían que ocu­
rriria terminalización durante diploteno (contrariamente a

lo visto en ELgregariag, pero finalizaría en diacinesis, no
habiendo movimiento de quiasmas desde este estadio hasta me­

tafase I (en oposición al caso de S. lonéicornisf, siendo es
tas últimas conclusiones apoyadas por las observaciones de

células anafásicas que demostrarían que 1a separación no re­

queriría una completa terminalización previa.

Informes previos presentan evidencias tanto en favor

(Maguire. 1981) como en contra (Peacock 1970, Jones 1971,­
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1977, 1978; Tease 1978, Tease y Jones 1978, Polani g_ _l.1979,

Kanda y Kato 1980, Imai y Moriwaki 1982) de la existencia del

proceso de terminalización.Considerando los resultados disco;
dantes obtenidos en D. elongatus y S. longicornis se debería ­

concluir que el mismono seria un proceso de ocurrencia univer

sal y que su importancia relativa variaria en diferentes orga­
nismos.

Los cromosomasg encontrados en la especie en conside­
ración en esta sección mostraron ser inestables tanto mitóti­

ca como meióticamente, de modo que se producen gametas con ng

meros variables de g a partir de un mismo individuo. La exis­

tencia o no de un mecaniSmo de acumulación como el de Camnu-­

lla pellucida_(Nur 1963) responsable del mantenimiento de los

supernumerarios, aunque es posible no puede ser demostrada con

los datos actuales puesto que no se estudiaron tejidos somáti

cos. Para establecer las posibles influencias de los E sobre
las condiciones de los quiasmas se compararon inicialmente las

frecuencias medias de quiasmas totales entre los individuos ­

portadores y libres de ELEIanálisis estadístico no demostró
diferencias entre los grupos con cariotípos distintos, pero ­

dentro de cada grupo habían diferencias entre individuos alta
mente significativas, condición similar a la encontrada en ­

Chorthippus brunneus (Laurie y Jones 1981) y en ÉL longicor­

nisl E. shultzi y E. conspersus (este trabajo), pero opuesta

a la de la especie humana (Laurie gt al. 1981) probablemente

a causa de un mecanismo de control más rígido de la formación

de quiasmas. Probablemente en especies que habitan ambientes

de grano grueso 1a selección favorece la existencia de una
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regulación menosestricta de las frecuencias y localización

de quiasmas comomedio de aumentar la variabilidad liberada en

cada generación. Esto podria ser la causa del mantenimiento de

los g de D. elongatus. Al comparar estadísticamente las varian
zas entre células entre individuos con y sin supernumerarios ­

se vio que en los primeros (tabla 28, fig.18) los valores ten­

dian a ser mayores, o sea, que en los portadores de g habría

mayor variación entre células con reSpecto a1 número de quias­

mas formados. Esto determinaría que las gametas de estos indi
viduos fueran más variables en cuanto a la cantidad de recom­

binación y también en cuanto al número de cromosomas É que

transmitirían. Esta mayorvariabilidad podría determinar que

hubiera mayor cantidad de sobrevivientes por generación, des­

cendientes de los individuos con cromosomasaccesorios, pues

podrían responder más eficientemente a condiciones cambiantes
del medio.
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- DISCUSION GENERAL ­

I) TERMINALIZACION

La terminalización ó movimiento de los quiasmas de regio
nes intersticiales a zonas terminales de los bivalentes fue —

considerada durante mucho tiempo como un proceso de ocurrencia

universal (Darlington 1958). Sin embargo, dado que la persis-­

.tencia de los quiasmas de diploteno a metafase I es lo que a­
segura en la mayoría de los organismos la correcta disyunción

de los cromosomasen la primera división meiótica (Darlington

1960), es dificil entender el propósito de dicho proceso que

tenderh a disminuir el número de quiasmas a medida que progre

sa la meiosis. Podría suponerse entonces que la terminaliza-1

ción sería, como propone Swanson (1957) un mero subproducto ­

de la condensación cromosómica y no tendría una verdadera fun
ción.

Para superar el problema de la desínapsis que podría 0-­

currir comoconsecuencia de la terminalización, Darlington ­

(1965) propone que los bivalentes serian mantenidos luego de

la terminalización por medio de una afinidad especial de los

telómeros. Egel (1979) propone que esta unión entre los teló­

meros de las cromátides hermanas podría ser sustancíada .por

restos de la membrana nuclear, a la cual se unen los telóme­

ros antes de que las cromátídes hermanas puedan ser distin-­

guidas, o bien, podría deberse a una unión covalente ADN-ADN,

en cuyo caso, 1a separación de los cromosomas requeriría de
una nucleasa similar a las enzimas de restricción aisladas de
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las bacterias, y que corresponderian.a la telomero-asa cuya e­

xistencia fue sugerida por White (J959).

En maíz (Maguire 1979,]981) y en trigo (Fu y Sears 1973)

se ha demostrado la ocurrencia de una genuina terminalización.

Sin embargo, se han obtenido resultados que demostrarían que

la terminalización no ocurriría en los ortópteros Goniaea aus;

tralasiag (Peacock 1970),gtethophyma grossum (Jenes 1971), ­

Schistocerca grggaria (Fox 1973, Jones 1977) y Locusta migrato­

ria (Tease 1978, Tease y Jones 1978), así como en ratón (Po­

lani et al; 1979, Kanda y Kato 1980, Imai y Moriwaki 1982) y

en centeno (Jones 1978).

A lo largo del presente trabajo el proceso de terminali­

zación fue verificado en las seis eSpecies estudiadas del gé­

nero TroRisternuS)ren S. longicornis. En ambos casos se obser

v6 a1 pasar de estadios profásicos a metafase I una disminu-­

ción mfl.número de quiasmas por célula y de 1a proporción de

quiasmas intersticiales (lo cual es equivalente a un aumento

en el coeficiente de terminalizacíón). En D. elongatus_en cam­
bio, sólo hubo disminución del número de quiasmas totales y ­

de la proporción de quiasmas intersticiales de diploteno a

díacinesís temprana, indicando esto que la terminalización se

ria parcial, deteniendose desde diacinesis hasta el fin. de
1a metafase I. La separación en la primera anafase meiótica ­

en esta especie también demostró la ausencia de una completa
terminalización.

Es interesante de destacar que aparentemente la presen­

cia o no de terminalización no guarda relación con el paren-­
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tesco de los grupos. Así, entre los ortópteros de la familia

Acrididae se pueden encontrar grupos en donde no habría movi-­

miento de quíasmas (ver más arriba) y otros como Melanoplus ­

(Hearne y Huskins 1935) y S. longicornis, en los cuales la te;

minalización fue demostrada. Por otra parte, comose indicó ag
teriormente,entre las gramineas se encontró que no había ter­

minalización en el centeno, pero si ocurría este proceso en el

maíz y el trigo.

Si se comparan las frecuencias de quíasmas de D. elonga­

tus y S. longicornisz los valores medios obtenidos para quias­

mas totales en diploteno son bastante similares (tablas 7, 11,

22). Así, puede descartarse la idea de que el grado de termini

lÍZación dependa de la frecuencia de quíasmas en todos los ca­

sos. En organismos en los cuales no ocurriría movimiento de ­

quíasmas aparentemente se conservarían hasta metafase I, en ­

los sitios de formación de los mismos, piezas del complejo si

naptonémico (Westergaad y von Wettstein 1970, Gillies 1975, ­

Holmy Rasmussen 1977, Zickler 1977) y serían éstos los respog

sables del mantenimiento de la ubicación de aquellos. Esta po­

dría ser quizás la razón de la variación del grado de termina­

lización, pués pequeñas diferencias a nivel del sistema enzi­

mático reSponsable de la desagregación del complejo sinaptong

mico podría determinar que ocurra o no movimiento de quias-­

mas, sin necesidad de grandes diferencias en el sistema meióti
C0.
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II) INFLUENCIA DE LA HETEROCROMATINA SUPERNUMERARIA

La heterocromatina supernumeraria puede existir de dos

formas,cromosomas g o segmentos cromosómicos extra. Ambos ti­

pos fueron hallados en varias de las especies estudiadas a ­
lo largo de este trabajo. Segmentos supernumerarios fueron de

tectados en S.longicornis y en D. elongatus, mientras que ­

cromosomas g se encontraron en E. shultziL E. conSpersus y D.

,elongatus. La heterocromatina comprendeun material heterogé­

neo en su naturaleza que se agrupa dentro de esta denomina-­

ción por el sólo hecho de presentar un ciclo de condensación­

decondensación distinto del grueso de la cromatina, considera

da comode ciclo normal, o eucromatina. Es de esperar por lo

tanto que las distintas formas en que se pueda encontrar la —

heterocromatina tengan un efecto particular sobre sus porta­

dores. Con todo, en general se acepta que la heterocromatina

extra puede producir alteraciones en los patrones de formación

de quiasmas, siendo éste su único efecto identificado hasta ­

el presente (John y Hewitt 1965, 1966a, Jones y Rees 1967, ­

Shaw 1971a). En algunos casos particulares se han observado ­

correlaciones entre la fertilidad y la tasa de mortalidad y ­

la presencia de cromosomasg , como se indicó en la introduc­

ción.

En el presente estudio se dispuso de material hetero­

cromático de distintas fuentes y en los casos en que 1a inci­
dencia del reordenamiento lo permitió se realizaron estudios

estadísticos con el objeto de determinar si se observaban al
teraciones en los patrones de formación de quiasmas en los
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portadores, en comparación con los individuos con cariotipo no;
mal.

En el caso de S. longicornis'los segmentos supernumera­

rarios no mostraron ninguna influencia sobre la frecuencia me­

dia ni la varianza entre células del número total de quiasmas

por célula. Lo mismo ocurrió en el caso de los cromosomas g

en Euplectrotettiï. En Dichroplus tampoco los g alteran la ­
frecuencia media de quiasmas por célula, pero sí se detectaron

diferencias significativas en 1a varianza entre células entre
cariotflms. Significativamente, D. elongatus fue, de las espe­

cies de ortópteros estudiadas en este trabajo, 1a que presen­
taba la menorvarianza entre células, 10 cual indicaría una

regulación más estricta de la formación de quiasmas. Probablg

mente, en las especies con un control más débil de la frecuen

cia de quiasmas se sentirían menos los efectos de la heterocrg
matína extra, o estarían cn el máximode variación intraindi­

vidual tolerable. En D. elongatuí los cromosomasg producen ­

una descanalización del número de quiasmas por célula, cuya ­

consecuencia sería el aumentode la varianza. Alternativamentq

podría suponerse que el efecto de 1a alteración de 1a varian­
za entre células no se deberia a 1a naturaleza heterocromáti­

cadel material supernumerario, sino a determinados factores ­

génicos presentes en el g de D.elongatus, mientras que los gg

nes contenidos en 1a lwtentromatina supernumeraria de S. long};

cornís y las especies estudiadas de Euplectrotettíx no afec- '
tarían el control de la formación de quiasmas.
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III) COMPORTAMIENTO MEIOTICO EN MUTANTES CROMOSOMICOS

Las mutaciones cromosómicas comparten una característi­

ca general que es su tendencia a producir una disminución de

la fertilidad de los portadores, aunque su complementocromosó

mico esté balanceado. Algunas reestructuraciones sin embargo,

producen efectos relativamente leves, comoen el caso de las

fusiones céntricas entre cromosomaslargos, especialmente en

especies con localización distal de quiasmas, en los que se es

pera una segregación generalmente regular del trivalente for­

madoen el heterocigota. Las translocaciones e inversiones,en

cambiosuelen tener efectos más drásticos. La distinción en-­
tre éstos efectos leves y drásticos lleva a la suposición de

que las alteraciones cuya acción sobre el comportamiento meió

tico es poco importante podrían conducir a polimorfismos esta

bles, mientras que aquéllas que reducen en forma importante ­
la fertilidad de los heterocigotas podrian actuar como meca­

nismos de aislamiento y no podrian constituir polimorfismos es
tables (Hewitt 1979).

Dentro del primer grupo podrían incluirse los segmen-s

tos supernumerarios encontrados en S. longicornis y D. elon­

gatusl los cromosomasg de E. shultzi, E. conspersus y D.e-­

longatus y la fusión céntrica, inversión pericóntrica y cons­
tricciones elásticas observadas en S. longicornis.

En todos estos casos se comprobó que 1a segregación re

gular conducía en general a la formación de gametas balancea­

das. De estos ejemplos puede suponerse con cierta seguridad ­

que los segmentos supernumerarios de S. longicornis y cromosg
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mas g de las otras especies constituyen verdaderos polimorfis­

mos. En los demás rearreglos, habiéndose observado un sólo por

tador, no puede asegurarse que éste no sea simplemente un mu-­

tante .

Los rearreglos observados en Euplectrotettix que impli­

caban formación de multivalentes corresponden claramente al se

gundo grupo. Todas estas mutaciones se encontraron en células

únicas, y, a pesar de 1a alta tasa de ocurrencia de las mismas,

serían rápidamente eliminadas de la población por selección.

La inversión paracéntrica en E. conspersuí fue hallada en un ­

único individuo,y, probablemente,‘éste sea un mutante. Esta al

ta frecuencia para las mutaciones cromosómicaS‘ espontáneas ­

podría deberse a efectos clastogénicos de los insecticidas uti
lizados en 1a agricultura.

Así, se puede ver que en los casos presentados aqui se

cumplirían las predicciones acerca de los rearreglos que po-­

drian constituir polimorfismos.

La obtención de un nuevo carácter adaptativamentc supe­

rior detectable exofenotïpicamente sería más sencilla de alcan
zar a través de mutaciones de punto, las cuales se originan en

heterocigosis sin deteriorar la fertilidad del portador. Dadas
las consecuencias meióticas de las alteraciones cromosómicas,­

la evolución se valdría de este mecanismo sólo cuando las mutg

ciones génicas no pudieran ser utilizadas para alcanzar un de
terminado progreso. Este sería el caso de los caracteres relg
cionados con el endofenotipo, en especial el comportamientocïg

mosómico(John y Lewis1966.135topodría corresponder a la situación



de los cromosomasg de D. elongatus para los cuales se propo­

ne un efecto sobre la variabilidad liberada por los portadores.

En este caso el individuo que lleva el g no es favorecido en ­

forma directa por 1a selección, pero su descendencia sería más

variable, pudiendo adaptarse mejor a las condiciones de un am­

biente heterogéneo.

IV) VARIACIONES INTERESPECIFICAS

En el presente estudio se analizaron las variaciones en

cariotipo y comportamientoméíótico entre especies de Tropis-­

ternus y de Euplectrotettix.

En el caso de los coleópteros se trató con especies con

un rigido control de la formación de quiasmas que determinaba

una escasa variabilidad dentro de cada especie. A1 comparar los

distintos‘taxonescon respecto a las frecuencias de quiasmas inters

ticiales y de bivalentes cerrados por célula se observó que

las especies presentaban características diferenciales. Con.res
pecto a la morfología cromosómicalas únicas diferencias evi­

dentes se refieren al tamaño de los cromosomas. Si se compa­

ran las condiciones de los quiasmas entre especies con LTCsi­

milares (T.setiger, T.sharpi y T. flavescens o T. acaragua y
T. mutatus) se detectan diferencias claras en las condiciones

de sus quiasmas. Esto indicaria que no hay una correlación en

tre el tamaño cromosómico y las condiciones de los quiasmas.

Las eSpecies E. shultzi y E. conspersus por su parte ­

presentaron cariotipos muysimilares y no poseen diferencias ­

demasiado grandes en sus respectivas frecuencias de quiasmas.
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Sin embargo, esta similitud en el comportamiento meiótico po-­

dria ser sólo aparente. Cuandose estudia la correlación entre

la frecuencia media de quiasmas por célula y la varianza en-­
tre células en individuos de E. shultzi el valor obtenido --­

(r=-O.2209) no fue significativo (p= 0.54). Por el contrario,

en E. conspersus la correlación (r=0.8833) fue altamente sig­

nificativa (p<0.01), y la recta de regresión obtenida:

v= -5.3626 + 0.4543 x

se ajustó a los resultados obtenidos (pNO).

La existencia de una correlación positiva entre la me-­

dia de quiasmas y 1a varianza entre células fue observada tam

bién en S. longicornis (r: 0.6141; p <0.01) y D. elongatus (r=

0.5215; p=0.01), siendo las correspondientes rectas de regre-­
sión:

s. lonoicornis: v= -8.0012 + 0.7367 Í (p 40.01)——L——
D. elongatus: v= -3.7688 + 0.3440 í (p= 0.01)

Esta mayor variación al aumentar la media podria indi­

car que el mecanismo de control es más débil en los individuos

con mayores valores, de modo que las variaciones en el ambien

te interno (entre cistos) podria afectar más las condiciones

de los quiasmas. Otra hipótesis, quizás más factible es que el

mecanismode regulación de la recombinación podría deberse a

un sistema poligénico. Cuandolos efectos individuales de los

poligenes son aditivos, no existe una correlación entre la

media y la varianza para el carácter. Este sería el caso de

E. shultzi. La existencia de una correlación significativa ­
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entre los dos parámetros, comoen S. longicornisl D. elongatus

y_E. conspersus,es un indicio de que los efectos individuales

de los poligenes serían multiplicativos en vez de aditivos.Así,

podría suponerse la existencia de diferencias en el sistema gg
nético de control de la recombinación entre estas últimas es-­

pecies y E. shultzi. Esto pone de manifiesto la importancia de

los estudios estadísticos para la comprensión de los mecanis­

mos genéticos que regulan el comportamiento meiótico, y que ­

los mecanismos de acción génica para controlar un mismo carác­

ter puedendiferir entre especies relacionadas.

V) VARIACIONES INTRAESPECIFICAS

En las especies de ortópteros estudiadas en el presente

trabajo se observó un patrón irrestricto en la localización de
los quiasmas. En especies con estas características es impor-­
tante estudiar las variaciones entre individuos de una misma ­

población con respecto a número y distribución de quiasmas. La

literatura empero no abunda en este tipo de estudios. En las

especies aqui consideradas se encontró una alta variabilidad ­

individual en forma similar a lo observado en otro acrídido,

Chorthippus brunneus (Laurie y Jones 1981), pero_opuesta a la

situación observada en el hombre (Laurie EL _l. 1981) en el
cual se supone que, comoreflejo de un control más rigido de

la formación de quiasmas, la variabilidad interindividual es
menor .

En Caledía (Shaw y Knowles 1976) sc encontró que exis­

tían diferencias significativas en los patrones dc dístribu-­
ción dc quiasmas entre poblaciones y razas. Esto indicaría ­



- 123 ­

que, de alguna manera, 1a selección podria favorecer en deter­
minadas condiciones un aumento o disminución de 1a variabili­

dad liberada por recombinación. La flexibilidad genética es una

característica sujeta a una selección retrospectiva, por cuan­
to la selección actúa sobre la descendencia y no sobre el pro­

pio individuo. En Bambúseas (Hunziker e; _l. 1982) se observó

una correlación entre el hábito y el número cromosómico, que ­

podría ser explicada por un proceso de selección para mantener

un cierto grado de flexibilidad genética. La regulación de la

frecuencia de quiasmas sería otro medio para lograr el mismo ­

fin en grupos de eSpecies con igual número de cromosomas (como

en los acrídidos) y tal vez se relacione con 1a amplitud del ­

grano ambiental o la estrategia adaptativa de la especie.

En Euplectrotettix y S. longicornis, a diferencia de lo
hallado en Caledia, las variaciones entre individuos fueron ­

más importantes que las diferencias entre poblaciones. Quizás

en este caso la estrategia escogida sea 1a de mantener un gran

polimorfismo en los genes que regulan la recombinación, mien
tras que en Caledia habría una tendencia hacia la politipia.

R E S U M E N

A lo largo del presente estudio se enfocaron distintos

aspectos del estudio citogenético en insectos, utilizando ma­

teriales con distintas caracteristicas. En algunos casos (lig­
pisternus) el estudio de comportamiento y morfología cromosó­

micos permitió establecer diferencias entre las eSpecies que ­

podrían ser usadas para resolver problemas taxonómicos. En gg;

plectrotettíx por el contrario no pudieron demostrarse dife­
rencias citológicas entre los dos taxones estudiados.
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E1 estudio estadístico de 1a frecuencia y distribución

de quiasmas dio además información que permite la comprobación
dede 1a existencia o no de un proceso de terminalización"

quiasmas que pudo correlacionarse con las observaciones de cg

lulas en anafase I. Así, en S. longicornis se demostró la ocu

rrencia de terminalización a lo largo de todo el período díplg

teno-metafase I, mientras que en D. elongatus se encontró que
ésta se detiene en diacinesis.

El estudio del comportamiento meiótico en mutantes crg

mosómicosespontáneos permite predecir los rearreglos que po­

drian mantenerse en estado polimórfico. La comparación de in­

dividuos normales con otros portadores de heterocromatina su-­

pernumeraria dió resultados diferentes en distintas especies.

habría un aparente efecto de aumento deSólo en D. elongatus

la varianza entre células en los individuos portadores de crg
se supone que losmosomasaccesorios. En Euplectrotettix

cromosomasQ hallados podrían ser muy antiguos, puesto que se

habrian originado antes de la divergencia entre E. shultzi y

E. conspersus. Tanto los segmentos supernumerarios como los

cromosomasaccesorios deberían tener alguna función para el

organismo, que determine su supervivencia en las poblaciones,

pero los mecanismos de mantenimiento podrían deberse a causas
tan diversas comola naturaleza misma de la heterocromatina

extra.

El análisis de la correlación entre la media de quias­

mas de un individuo y su correspondiente varianza entre célu­

las demostródiferencias entre especies que podría. ser expll
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cadas suponiendo que la regulación de 1a formación de quiasmas

se debería en las especies en cuestión a1 efecto de poligenes,

que podrían ser aditivos o multiplipativos.

Finalmente, se»'observaron entre los ortópteros impor-­
tantes variaciones entre individuos dentro de cada población,

las cuales reflejarïan alta variabilidad genética sumadaa una

gran influencia ambiental sobre 1a formación de los quiasmas.
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